© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at 


Grit Winterfeld 


MOLEKULAR- 
CYTOGENETISCHE 
UNTERSUCHUNGEN 
AN HAFERGRASERN 
(AVENEAE) UND 
ANDEREN POACEAE 


Stapfia 86 (2006) 


© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at 


Stapfia 86 (2006) 

ISSN 0252-192X 

DATE OF PUBLICATION OF STAPFIA 86: 30. June 2006 


© Land Oberdsterreich, Biology Centre of the 
Upper Austrian Museums, Linz, 2006 

All rights reserved. No part of this publication 
may be reproduced or transmitted in any form 
or by any means without prior written permission 
from the publisher. 

Author's address: 

Grit Winterfeld (E-mail: gwinterfeld@gmx.net) 

Institute of Geobotany and Botanical Garden 
Martin Luther University of Halle-Wittenberg 
Neuwerk21, D-06099 Halle, Germany 

Published in Austria 

by the Biology Centre of the Upper Austrian Museums 

J.-W.-Klein-Str. 73 

A-4040 Linz, Austria 

Internet: http://www.biologiezentrum.at 

E-mail: bio-linz@landesmuseum.at 

Edited by M. Pfosser 
Layout by M. Pfosser 

Cover design by G. Winterfeld & M. Pfosser 

Cover image: Chromosomes of Helictotrichon sedenense subsp. sedenense 

upon in situ hybridisation with 5S rDNA, 45S rDNA and satellite DNA CONI (on the left), 

and staining with DAPI, chromomycin and silver nitrate (on the right). 

Reproduction and Printing by Plochl Druck Ges.m.b.H., Freistadt, Austria 


© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at 


Stapfia 86 (2006), ISSN 0252-192X 

Land Oberosterreich 
Biologiezentrum der 00 Landesmuseen 
Linz, Austria 


Molecular cytogenetic investigations in 
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Grit Winterfeld 


Abstract: Comparative molecular cytogenetic studies were carried out in 53 taxa of the species-rich genus Helictotriclion 
s.l. and related genera of the tribe Aveneae ( Agrostis , Ammophila , Amphibromus, Arrhenatherum, Avena, Deschampsia, 
Holcus, Koeleria, Lagurus, Pseudarrhenatherum, Trisetum). Genera of Poeae ( Cynosurus , Festuca), Seslerieae ( Sesleria ) 
and Triticeae ( Elymus ), and from the subfamilies Arundinoideae ( Arundo , Danthonia) and Stipoideae ( Stipa ) were used for 
comparison. Methods employed were traditional karyotyping, fluorochrome banding, silver impregnation, and physical 
mapping of 5S and 45S rDNAs and three satellite DNAs on the chromosomes using in situ hybridisation. Occurrence and 
chromosomal localisation of the ribosomal DNAs, satellite DNAs and heterochromatin reveal frequently as non-random, 
but follow common patterns that determine the spread and accumulation of such repetitive sequences in the genome. The 
complicated origin of polyploids with up to 20x in Helictotrichon is traced on the base of at least 17 different chromosome 
sets with x = 7 identified within the genus. Most polyploid taxa originated from alloploidy and may have strongly varied 
combinations of the different basic chromosome sets. This agrees with the high morphological and anatomical “plasticity” 
observed in these taxa and represents an example of reticulate evolution in polyploid complexes. Considering chromosome 
characteristics, the four subgenera of Helictotrichon are clearly separated from each other, but the traditional genus 
Helictotrichon is not supported. Karyotype evolution is interpreted in view of current molecular phylogenies, highlighting 
possible chromosomal apomorphies and plesiomorphies at the level of Aveneae genera. Relevance of detailed chromosome 
data in addition to chromosome counts to address relationship at higher taxonomic levels is exemplified by the genus 
Danthoniastrum, traditionally considered Aveneae, but chromosomally clearly affiliated with subfamily Stipoideae. 


Key words: Chromosome banding, DNA in situ hybridisation, evolution, karyotype, polyploidy, Aveneae, Helictotrichon, 
Poaceae. 
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Molekular-cytogenetische Untersuchungen 
an Hafergrasern (Aveneae) und anderen Poaceae 

Grit Winterfeld 


Zusammenfassung: Vergleichende molekular-cytogenetische Untersuchungen werden fur 53 Taxa der artenreichen Gattung 
Helictotrichon s.l. und verwandter Gattungen der Aveneae ( Agrostis , Ammophila, Amphibromus, Arrhenatherum, Avena, 
Deschampsia, Holcus, Koeleria , Lagurus , Pseudarrhenatherum, Trisetum), einiger Gattungen der Triben Poeae ( Cynosurus , 
Festuca ), Seslerieae ( Sesleria ) und Triticeae ( Elymus ) sowie der Unterfamilien Arundinoideae ( Arundo , Danthonia) und 
Stipoideae ( Stipa ) vorgestellt. Die Karyotypanalysen umfassen das traditionelle „karyotyping“ (Chromosomzahl, -groBe 
und -morphologie), Banderung mit Chromomycin/DAPI, Silberimpragnierung und in sifir-Hybridisierung mit 5S rDNA, 45S 
rDNA sowie dreier Satelliten-DNAs. Bislang unbekannte RegelmaBigkeiten im Vorkommen und der Verteilung ribosomaler 
DNAs, von Satelliten-DNAs und des Heterochromatins zeigen Mechanismen ihrer Ausbreitung und Anhaufung im Genom 
auf. Auf der Grundlage von 17 identifizierten Basischromosomensatzen mit x = 7 wird die mogliche Elternschaft von 
Polyploiden in Helictotrichon (bis 20x) rekonstruiert. Polyploide Taxa sind mehrheitlich durch Allopolyploidie entstanden. 
Die Vielzahl der Kombinationen der Basiskaryotypen steht offensichtlich im Zusammenhang mit der hohen morphologisch- 
anatomischen „Plastizitat“ der Taxa. Sie bietet ein gutes Beispiel fur die „retikulate Evolution" von Polyploidkomplexen. 
Chromosomale Merkmale bestatigen, dass es sich bei den vier Untergattungen von Helictotrichon um jeweils klar umgrenz- 
te monophyletische Gruppen handelt. Hingegen ist die Gattung Helictotrichon im traditionellen Sinne offenbar ein para- 
vermutlich sogar polyphyletisches Taxon. Die Karyotypevolution wird vor dem Hintergrund existierender molekularer 
Phylogenien der Untersuchungsgruppe interpretiert. Chromosomale Apo- und Plesiomorphien werden fiir die Gattungen der 
Aveneae vorgestellt. Letztendlich wird die Relevanz der chromosomalen Daten sowie der Chromosomenzahlen fiir „gro6- 
systematische" Fragestellungen in der Familie verdeutlicht. In diesem Zusammenhang wurde u.a. festgestellt, dass die 
Gattung Danthoniastrum als primitive Aveneae in der Unterfamilie Pooideae fehlklassifiziert wurde, sie gehort zur 
Unterfamilie Stipoideae. 


Schliisselworter: Chromosomenbanderung, DNA-in situ Hybridisierung, Evolution, Karyotyp, Polyploidie, Aveneae, 
Helictotrichon, Poaceae. 
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EINLEITUNG 


Die Grasfamilie Poaceae (R. Br.) Barnh. ist mit 600 bis 700 
Gattungen und iiber 10 000 Arten (Clayton & Renvoize 
1986, Watson & Dallwitz 1999) eine der groBten und wei- 
testverbreiteten Angiospermenfamilien. Sie dominiert oko- 
logisch auf ca. 20% der Landoberflache (Shantz 1954). Die 
Unterfamilie Pooideae Benth. umfasst bei weitem die meis- 
ten Arten der Poaceae. Sie wird in mehr als 30 Triben unter- 
teilt, wobei die Mehrzahl der Arten der temperaten Holarktis 
zu den beiden nahe verwandten Triben Aveneae Dumort. 
und Poeae R. Br. (syn. Festuceae Dumort.) gehort. Die 
Vertreter der Aveneae, durch „festucoide“ morphologische, 
anatomische und embryologische Merkmale gekennzeichnet 
(Reeder & von Maltzahn 1953, Reeder 1957, Metcalfe 
1960), sind hauptsachlich in der temperaten und kalten Zone 
beider Hemispharen und in den tropischen Gebirgsregionen 
verbreitet (Tzvelev 1976). In der Mehrheit der Klassifizie- 
rungskonzepte wurde die Tribus Aveneae mit ca. 50-60 
Gattungen als eigenstandiges Taxon angesehen (Pilger 
1954, Stebbins 1956, Prat 1960, Tzvelev 1976, Clayton 
& Renvoize 1986, Watson & Dallwitz 1999), z.T. aber mit 
den Vertretern der Poeae (ca. 50 Gattungen) in einer Tribus 
vereinigt (Tzvelev 1989). Jiingste phylogenetische Ana- 
lysen anhand von Restriktionsstellenkartierungen der 
Chloroplasten-DNA (Soreng & Davis 2000) ergaben zwar 
deutliche Unterschiede zwischen beiden Triben, jedoch 
zeigten sich bei mehreren Gattungen Widerspriiche zu den 
bisherigen Vorstellungen. Die Probleme einer prazisen 
Umgrenzung der Triben Aveneae und Poeae anhand morpho- 
logisch-anatomischer Kriterien zeigt auch die ausgedehnte 
Liste heterotypischer Synonyme (vgl. Pilger 1954, Clay¬ 
ton & Renvoize 1986) sowie die Diskussion iiber die An- 
zahl unterscheidbarer Subtriben (Pilger 1954, Tzvelev 
1976, Clayton & Renvoize 1986). Nach Tzvelev (1976) 
sind die Aveneae beispielsweise in die acht Subtriben 
Aveninae J. Presl., Gaudiniinae Holub, Ventenatinae 
Holub, Koeleriinae Asch. & Graebn., Airinae Fries, Hol- 
cinae Dumort., Miliinae Dumort. und Agrostidinae Griseb. 
zu gliedern. Clayton & Renvoize (1986) unterscheiden 
dagegen nur vier Subtriben: Aveninae J. Presl., Duthieinae 
Potztal, Phalaridinae Fr. und Alopecurinae Dumort. 

Die systematische Gliederung innerhalb der Aveneae: 
Aveninae s.l. stiitzt sich seit Anfang des 19. Jahrhunderts 
(Dumortier 1823, Besser 1827) maBgeblich auf die 
Unterscheidung zwischen ausdauernden Arten mit kleinen, 
mehr oder weniger aufrechten Ahrchen [ Arrhenatherum P. 
Beauv, Helictotrichon Besser inch Avenula (Dumort.) 
Dumort., Trisetum Pers.] und einjahrigen Arten mit groBen, 


hangenden Ahrchen ( Avena L. s. str.). Durch die Entdeckung 
diesbeziiglich intermediarer Taxa wie des algerischen 
Endemiten Avena macrostachya Coss. & Durieu, der die 
ahrchenmorphologischen Merkmale der einjahrigen Avena- 
Arten mit einer ausdauernden Lebensform vereint, wurde 
diese Einteilung bereits durch Cosson & Durieu de 
Maisonneuve (1854) in Frage gestellt. Unsicherheiten bei 
der Bewertung auch weiterer morphologisch-anatomischer 
Merkmale, die haufig nur Parallelentwicklungen infolge 
ahnlicher okomorphologischer Anpassungen bei keineswegs 
verwandten Arten oder Artengruppen darstellen (Roser 
1989, 1996; Lange 1995a) und dementsprechend kaum dazu 
geeignet sind, tatsachliche Verwandtschaftsbeziehungen 
anzuzeigen, haben zu einer Vielzahl von Gliederungen bis 
hinab zur Ebene von Untergattungen innerhalb der Aveneae 
gefiihrt. Bis heute existiert jedoch keine nachvollziehbare 
Klassifikation. 

Aufgrund des Auftretens einer groBen Anzahl von, fur die 
Aveneae als urspriinglich angesehener morphologischer 
Merkmale, wird der Gattung Helictotrichon Besser eine 
zentrale Rolle in der phylogenetischen Entwicklung der 
Subtriben Aveninae, Phalaridinae und Alopecurinae zuge- 
sprochen (Holub 1958, Baum 1968, Clayton & Renvoize 
1986). Clayton & Renvoize (1986) betrachten die Gattun¬ 
gen Arrhenatherum, Avena und Trisetum und - iiber letztere 
- die klein- und wenigbliitigen Arten der Gattungen Agrostis 
L. und Deschampsia P. Beauv. als von Helictotrichon abge- 
leitet, ohne hierbei jedoch eine Stammbaum-Rekonstruktion 
in einem kladistischen oder phanetischen Sinne zu beabsich- 
tigen. Eine chronologische Ubersicht taxonomischer Kon- 
zepte der Aveneae und eine ausfiihrliche Diskussion unter 
besonderer Beriicksichtigung der Gattung Helictotrichon 
innerhalb dieser Systeme findet sich bei Lange (1995a). 

Das besondere Interesse an Helictotrichon, der mit mehr 
als 100 Arten groBten und fast weltweit verbreiteten Gattung 
der Aveneae, liegt u.a. auch darin begriindet, das unter die- 
sem Namen in der Vergangenheit all jene Arten der Aveneae 
beschrieben worden sind, die sich keiner anderen Gattung 
dieser Tribus schliissig zuordnen lieBen. Helictotrichon wird 
gegenwartig in die vier Untergattungen Helictotrichon, 
Tricholemma Roser, Pubavenastrum (Vierh.) Holub und 
Pratavenastrum (Vierh.) Holub gegliedert. Die Arten der 
letzteren drei Untergattungen sind friiher als eigene Gattung 
Avenula (Dumort.) Dumort. (syn. Avenochloa Holub, nom. 
illegit.) zusammengefasst worden. Reich an Arten sind dabei 
H. subg. Helictotrichon (= Helictotrichon s.str.) und H. 
subg. Pratavenastrum, wahrend das subg. Pubavenastrum 
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monotypisch ist [nur H. pubescens (Huds.) Pilg.] und das 
subg. Tricholemma aus einer oder allenfalls zwei Arten 
besteht (vgl. Roser 1989). Sequenzuntersuchungen der 
internen transkribierten Spacer (ITS1/ITS2) der 18S-26S 
rDNA (Grebenstein et al. 1998) sowie der 5S rDNA-Spacer 
(Roser et al. 2001) zeigen, dass u.a. die Gattungen Arrhena- 
therum, Avena, Koeleria Pers., Lagurus L., Pseudarrhena- 
therum Rouy und Trisetum mit Teilen der dementsprechend 
vermutlich polyphyletischen Gattung Helictotrichon nahe 
verwandt sind. 

Innerhalb von Helictotrichon im traditionellen Sinne 
kommen zahlreiche Polyploidkomplexe vor. Aufgrund oko- 
morphologischer und chorologischer Daten lieB sich eine 
mehrmals unabhangig voneinander erfolgte Entstehung die- 
ser Polyploidkomplexe wahrscheinlich machen (vgl. Roser 
1996), wobei bislang nicht geklart werden konnte, ob und in 
welcher Form Hybridisierungsereignisse und Alio- bzw. 
Autopolyploidie bei der Etablierung solcher Polyploidkom¬ 
plexe eine Rolle spielten. Zwischen diploiden Taxa unter- 
schiedlicher Polyploidkomplexe lieBen sich Karyotypunter- 
schiede nachweisen (Sauer & Heubl 1984, Roser 1989). 
Auf deren Grundlage postulierten Sauer & Heubl (1984) 
einen engen Zusammenhang zwischen den perennen Arten 
\H. compression (Heuff.) Henrard] und den einjahrigen 
Hafern der Gattung Avena mit dem Genom A. Demnach soli 
sich eine Entwicklung ausgehend von sehr symmetrischen 
Karyotypen (vgl. Levitsky 1931), wie sie z.T. in der 
Gattung Helictotrichon zu finden sind, liber das etwas asym- 
metrischere Genom A hin zu den stark asymmetrischen 
Genomen B, C und D der Gattung Avena vollzogen haben. 
Fur A. macrostachya, eine gleichfalls perenne Art, die trotz 
ihrer ausdauernden Lebensform aufgrund morphologischer 
Kriterien zur Gattung Avena gestellt wurde (Baum 1968, 
1974, 1977; Clayton & Renvoize 1986), lieBen sich bislang 
jedoch keine eindeutigen Genomverwandtschaften zu den 
einjahrigen Arten von Avena feststellen. Nach Baum & 
Rajhathy (1976) ahnelt der Satz von A. macrostachya denen 
der diploiden A. longiglumis Dur., A. damascena Raj. & 
Baum und A. canariensis Baum Raj. & Sampson, die nach 
Frey (1986) alle das A-Genom besitzen. Aufgrund von 
Kreuzungsversuchen (Leggett 1991) und DNA-Hybridisie- 
rungen mit gesamtgenomischer DNA (GISH; Leggett & 
Markhand 1995) soil das Genom von A. macrostachya 
jedoch eher dem Genom C zweier diploiden Arten (A. eri- 
antlia Durieu und A. clauda Dur.) ahneln. 

Ziel der vorliegenden Arbeit ist es, das chromosomale 
und molekular-cytogenetische „Merkmalsrepertoire“ inner¬ 
halb eines Teils der Aveneae genauer als zuvor und unter 
vergleichenden Aspekten zu untersuchen. Ausgesucht wur- 
den 32 europiiisch-asiatisch-nordafrikanische Arten ein- 
schlieBlich einiger Unterarten von Helictotrichon (diploid 
bis 20x-ploid) aus alien beschriebenen Subgenera (Tabelle 
1). Aufgrund gegebener Affinitaten dieser ausdauernden 
Wildhafer zur landwirtschaftlich interessanten Gattung 
Avena, die auch aus den friiheren rDNA-Analysen hervorge- 


gangen sind (Grebenstein et al. 1998, Roser et al. 2001), 
erschienen die „core genera" der Aveneae ( Amphibromus 
Nees, Arrhenatherum, Avena, Pseudarrhenatherum ) und 
weitere nord- bzw. siidhemispharisch verbreitete Gattungen 
{Agrostis, Ammophila Host, Deschampsia, Holcus L., 
Koeleria, Lagurus, Trisetum) ferner als sehr geeignete 
Untersuchungsobjekte. Die Analyse einzelner Vertreter der 
den Aveneae nahe stehenden Tribus Poeae ( Cynosurus L., 
Festuca L.), sowie der Triticeae Dumort. (Elymus L.) und 
der Seslerieae W. D. J. Koch ( Sesleria Scop.) sollte zudem 
Einblicke in die Genomkonstitution anderer Triben geben. 
Die Einbeziehung ausgewahlter Taxa der Stipeae Dumort. 
(Stipa L.) der Unterfamilie Stipoideae Burmeist., der 
Arundineae Burmeist. ( Arundo L.) und der Danthonieae 
Zotov ( Dantlionia DC.) aus der Unterfamilie der Arun- 
dinoideae Burmeist. konnte zudem die fragliche systemati- 
sche Stellung der balkanisch-kaukasischen Gattung Dantho- 
niastrum (Holub) Holub klaren. Diese Gattung unklarer 
systematischer Stellung wurde durch Clayton (1985) als 
congenerisch mit der mexikanischen Gattung Metcalfia 
Conert angesehen und zu den primitiven Aveneae (subtribus 
Duthieinae) gezahlt. Watson & Dallwitz (1999) hingegen 
diskutierten, ob Danthoniastrum nicht sogar Mitglied einer 
anderen Unterfamilie sei, und zwar der Stipoideae. 

Als eine effektive und aussagekraftige Methode fur chro¬ 
mosomale und genomische Untersuchungen hat sich das 
Fluoreszenz-DNA-iu i/Jw-Hybridisierungsverfahren (FISH) 
erwiesen. Wahrend die physische Markierung von 
Pflanzengenomen anfiinglich hauptsachlich in der Kultur- 
pflanzenforschung eine Rolle spielte (u.a. Schwarzacher et 
al. 1989, Leitch et al. 1990, Jiang & Gill 1994, Linares et 
al. 1998, Raina et al. 1998), hat sie heute zunehmend auch 
bei Wildpflanzen zur Erforschung der Chromosomenevolu- 
tion Bedeutung erlangt (u.a. Badaeva et al. 1996b; Thomas 
et al. 1996, 1997). Durch die Verwendung der hoch konser- 
vierten ribosomalen 18S-26S rDNA lassen sich beispiels- 
weise die Anzahl und die physische Lokalisierung aktiver 
als auch inaktiver nukleolusorganisierender Regionen 
(NORs) ermitteln (Linde-Laursen et al. 1992, Brown et al. 
1993, PendAs et al. 1993). Gene, die fur die 5S rRNA kodie- 
ren, sind in „tandem repeats" mit bis zu mehreren tausend 
Kopien organisiert (Appels & Honeycutt 1986) und liegen 
bei den hoheren Eukaryoten zumeist in separaten Loci 
(Castilho & Heslop-Harrison 1995, Benabdelmouna & 
Darmency 1997, D’Hont et al. 1998, Benabdelmouna et 
al. 2001). Die Detektion beider DNA-Abschnitte im selben 
Chromosomenpraparat kann durch Verwendung entspre- 
chend markierter Proben-DNAs entweder simultan, d.h. in 
einer Hybridisierung (u.a. Castilho & Heslop-Harrison 
1995, Schrader et al. 1997) oder in aufeinanderfolgenden 
Hybridisierungen (u.a. Linares et al. 1996) erfolgen. Durch 
die Identifikation von Einzelchromosomen konnen letztlich 
ganze Chromosomensatze verglichen werden (Castilho & 
Heslop-Harrison 1995). Das besitzt eine besondere Be¬ 
deutung fiir Arten mit morphologisch sehr einheitlich gestal- 
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Tab. 1. Ubersicht der untersuchten Taxa. Systematische Gliederung der 
Unterfamilien, Triben und Gattungen nach Watson & Dallwitz (1999), 
innerhalb der Gattung Helictotrichon nach Roser (1989,1998). 


STIPOIDEAE 

Stipeae 

Stipa gigantea 


POOIDEAE 

Triticeae 

Elymus farctus subsp. farctus 

Aveneae 

Agrostis capillaris 

Ammophila arenaria subsp. arundinacea 
Amphibromus nervosus 
Arrhenatherum elatius 
Avena macrostachya 
Deschampsia cespitosa 

Helictotrichon - 

Holcus mollis subsp. mollis 
Koeleria cristata 
Lagurus ovatus 

Pseudarrhenatherum longifolium 
Trisetum flavescens subsp. flavescens 

Poeae 

Cynosurus echinatus 
Festuca rubra subsp. rubra 

Seslerieae 

Sesleria albicans subsp. albicans 


ARUNDINOIDEAE 

Arundineae 

Arundo plinii 

Danthonieae 

Danthonia alpina 
Danthonia decumbens 


incertae sedis 

Danthoniastrum compactum 


subg. Helictotrichon 
H. sedenense- Gruppe 

H. sedenense subsp. sedenense 
H. sedenense subsp. gervaisii 
H. parlatorei-Gruppe 
H. setaceum subsp. setaceum 
H. setaceum subsp. petzense 
H. parlatorei 
H. xkrischae 
H. cf. xkrischae 
H. sempervirens 
H. convolutum-Gruppe 
H. convolutum 
H. sarracenorum 
H. filifolium subsp. filifoiium 
H. filifolium subsp. arundanum 
H. cantabricum 
H. desertorum-Gruppe 
H. desertorum 
subg. Tricholemma 
H. jahandiezii 
subg. Pubavenastrum 
H. pubescens 
subg. Pratavenastrum 
H. bromoides- Gruppe 
H. bromoides 
H. cincinnatum 
H. gervaisii subsp. gervaisii 
H. gervaisii subsp. arundanum 
H. pruinosum 
H. agropyroides 
H. marginatum-Cruppe 
H. marginatum 
H. compressum 
H. albinerve 
H. cintranum 
H. hackelii 

H. aetolicum-Gruppe 

H. aetolicum 
H. armeniacum 
H. versicolor- Gruppe 
H. versicolor subsp. versicolor 
H. blaui- Gruppe 
H. blaui subsp. blaui 
H. pratense subsp. pratense 
H. pratense subsp. aff. pratense 
H. pratense subsp. ibericum 
H. pratense subsp. amethysteum 
H. pratense s.l. 

H. praeustum subsp. praeustum 

H. adsurgens-Gruppe 

H. adsurgens 
H. planicume 

incertae sedis 

H. lusitanicum 


teten Chromosomen (Schrader et at. 2000), wie sie auch 
bei den Taxa der Gattung Helictotrichon zu finden sind 
(Roser 1989). Zahlreiche Studien zur Genomorganisation, 
Chromosomenevolution und Cytotaxonomie zeigen, dass die 
Anzahl und Verteilung dieser Stellen oft wenig Unterschiede 
bei nahe verwandten Taxa zeigen und somit eine Abschat- 
zung phylogenetischer Distanzen zwischen Spezies und Gat¬ 
tungen erlaubt (Mukai et at. 1990; Fukui et al. 1994; 
Castilho & Heslop-Harrison 1995; Badaeva et al. 1996a, 
b; Lubaretz et al. 1996; Shi et al. 1996; Brown & Carlson 
1997; Benabdelmouna & Darmency 1997; Raina & Mukai 
1999; Zoldos et al. 1999; Siroky et al. 2001; Raina et al. 
2001 ). 


Nichtkodierende repetitive DNA-Sequenzen haben sich in 
den Genomen der Organismen wahrscheinlich erst sekundar 
entwickelt und ausgebreitet (Flavell et al. 1993). Da sie zu 
unterschiedlichen Zeiten in der Stammesgeschichte einer Art 
oder Organismengruppe entstehen, konnen ihr Vorkommen 
bzw. Fehlen ebenfalls Informationen iiber mogliche 
Verwandtschaftsverhaltnisse liefern (Belyayev & Raskina 
1998). Hochrepetitive DNA-Sequenzen sind als „tandem 
repeats" (Satelliten-DNA: Singer 1982, Broun & Tanksley 
1993), als „dispersed repeats" (Flavell 1980) oder inters¬ 
persed repeats" (Zhao & Kochert 1993) im Genom organi- 
siert. Sie konnen in Hoheren Pflanzen mehr als 50% des 
Gesamt-DNA-Gehaltes einnehmen (Rieger et al. 1991). In 
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j/fM-Hybridisierungsexperimente zur chromosomalen Loka- 
lisierung von Satelliten-DNA-Sequenzen haben demons- 
triert, dass diese haufig eine Komponente des konstitutiven 
Heterochromatins darstellen (Maluszynska & Heslop- 
Harrison 1991. Anamthawat- Jons son & Heslop-Harrison 
1993, Cheung et at. 1994, Irifune et at. 1995, Badaeva et 
al. 1996a, De Jeu et al. 1997), welches wahrend der Inter¬ 
phase kondensiert bleibt und in telomerischen Positionen 
(Bedbrook et al. 1980), in interstitiellen Blocken (Fuchs et 
al. 1994) oder in parazentromerischen Regionen (Harrison 
& Heslop-Harrison 1995) lokalisiert sein kann. Aus den 
Genomen von Helicotrichon -Arten wurden durch Greben- 
stein (1995, 1996) Satelliten-DNAs isoliert und sequen- 
ziert. Das Vorkommen unterschiedlicher Satelliten-DNAs 
differenziert innerhalb der Gattung Helictotrichon z.T. die 
Untergattungen (Grebenstein et al. 1996). Eine gemeinsam 
vorkommende Satelliten-DNA (CONI) ist innerhalb der 
Gattung Helictotrichon mengenmaBig am starksten in den 
Taxa des subg. Helictotrichon vertreten. Sie ist entwick- 
lungsgeschichtlich offenbar sehr alt, denn sie ist in der 
Familie der Graser weit verbreitet und wurde auch in ande- 
ren Unterfamilien, z. B. den Ehrhartoideae Link, Chloridoi- 
deae Kunth ex Beilschm. und Panicoideae Link nachgewie- 
sen (Grebenstein et al. 1995, Alix et al. 1998). 

Fur die vorliegende Untersuchung wurden die ribosoma- 
len DNAs sowie die bisher molekular charakterisierten 
Satelliten-DNAs als Proben fiir Fluoreszenz-DNA-m situ- 
Hybridisierung verwendet. Zusatzlich wurden die Chromo- 
somenmorphologie und die Lage aktiver NORs durch Silber- 
impragnierung (vgl. Stack et al. 1991, Stack 1991) analy- 
siert sowie die Verteilung und cytochemische Zusammen- 
setzung des konstitutiven Heterochromatins durch Bande- 
rungstechniken untersucht (vgl. Schweizer 1976, Schwarz- 


acher et al. 1980, Sumner 1990, Schweizer & Ambros 

1994). 

Anhand der Ergebnisse dieser Untersuchungen sollten 

Aussagen zu folgenden Fragestellungen getroffen werden: 

• Bestehen RegelmaBigkeiten im Vorkommen und der 
Verteilung ribosomaler DNAs, von Satelliten-DNAs und 
des Heterochromatins in den Chromosomen bzw. den 
Chromosomensatzen? 

• Besitzen die untersuchten Taxa jeweils individuelle chro- 
mosomale Merkmale, z.B. Markerchromosomen und/oder 
charakteristische Karyotypen, die ihre Unterscheidung auf 
ausschlieBlich chromosomalen Niveau erlaubt? 

• Konnen innerhalb von engeren Verwandtschaftsgruppen 
die Karyotypen diploider Taxa auch in den Polyploiden 
identifiziert werden? 

• Kommen bei den Taxa innerhalb der Selben systemati- 
schen Kategorie, z.B. einer Untergattung, Gattung, Tribus 
oder Unterfamilie gemeinsame chromosomale Merkmale 
vor, die sie gegeniiber anderen abgrenzen und damit eine 
Beurteilung der systematischen Stellung von Taxa ermog- 
lichen? 

• Ergeben sich Hinweise auf phylogenetisch urspriingliche 
bzw. abgeleitete chromosomale Merkmale und gibt es 
„Trends“ in der Karyotypevolution? 

• Konnen Prozesse der Karyotypdifferenzierung auf 
Diploidniveau nachvollzogen und die Entstehung der z.T. 
hochpolyploiden Taxa rekonstruiert werden? 

• Steht chromosomale Differenzierung im Zusammenhang 
mit Artbildungsprozessen und mit chorologisch-okologi- 
schen Mustern der Taxa? 
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2.1 MATERIAL 

2.1.1 Herkiinfte der untersuchten Pflanzen 

Die untersuchten Pflanzen sind fast ausschlieBlich 
Wildherkiinfte, die am natiirlichen Standort als Lebend- 
pflanzen ausgegraben oder aus reifen Karyopsen angezogen 
wurden. Sie entstammen mehrheitlich den langjahrigen 
Aufsammlungen von Prof. Dr. M. Roser. Zur Beschaffung 
weiterer Taxa wurden eigene Sammelreisen nach Nordita- 
lien, Sizilien, Kreta und Sudspanien durchgeflihrt. Material 
von Helictotrichon armeniacum, H. planiculme und H. blaui 
stammt aus Kulturen des Botanischen Gartens der Univer¬ 
sitat Tubingen (H-Nummern). Alle ubrigen Pflanzen werden 
unter den Ro- bzw. W- Sammelnummern im Botanischen 
Garten der Universitat Halle kultiviert. Material von H. sem- 
pervirens kommt von einer Pflanze im Freiland des Botani¬ 
schen Gartens der Universitat Leipzig (Herkunft unbe- 
kannt). Arrhenatherum elatius und Festuca rubra stammen 
aus einem Kulturrasen. Avena macrostachya und Ammophila 
arenaria wurden liber Samentausch bezogen. Belegexem- 
plare fur alle untersuchten Herkiinfte befinden sich in den 
Herbarien von M. Roser (HAL), W. Sauer (TUB) und G. 
Winterfeld (HAL). 

In der folgenden Liste sind die untersuchten Taxa und 
deren Herkiinfte eingetragen. Ihre systematische Gliederung 
folgt Watson & Dallwitz (1999), die Gliederung innerhalb 
der Gattung Helictotrichon folgt weitgehend Roser (1989, 
1996). Autornamen sind den jeweiligen aktuellen wissen- 
schaftlichen Veroffentlichungen der Taxa oder den Internet- 
seiten “Classification of New World Grasses" (http://mobot. 
mobot.org/W3T/Search/nwgclass.html) und „Indices Nomi- 
num Supragenericorum Plantarum Vascularium" (http:// 
www.inform.umd.edu/ PBIO/fam/sgpi_pok.html) entnom- 
men. Die Abkiirzung der Autornamen folgt Brummitt & 
Powell (1992). Autoren aller weiteren in dieser Arbeit dis- 
kutierten Taxa der Graser werden nur bei ihrer ersten Nen- 
nung im Text verzeichnet. 

Subfam. Pooideae Benth. trib. Aveneae Dumort. 
Helictotrichon Besser subg. Helictotrichon 
H. sedenense- Gruppe 

H. sedenense (Clarion ex DC.) Holub subsp. sedenense 

Frankreich, Dept. Pyrenees-Orientales, Massif du Canigou, zwischen 
dem Pic Joffre und dem Pic du Canigou, alpine Rasen und Felsspalten, 
W-exponiert, Granit, 2400-2700 m, 09.08.1997, M. Roser (Ro 10545). 


H. sedenense (Clarion ex DC.) Holub subsp. gervaisii 
Romero Zarco 

Spanien, Prov. Huesca, Maladeta-Gebiet, zwischen dem Rifugio la 
Renclusa und dem Lago de Paderna, alpine Rasen und Felsvegetation, 
basenreicher Granit und Kalk, 2150-2350 m, 15.08.1997, M. Roser (Ro 
10588). 

H. parlatorei-Gruppe 

H. setaceum (Vill.) Henrard subsp. setaceum 

Frankreich, Dept. Vaucluse, Mt. Ventoux, zwischen der Fontaine de la 
Brave und dem Gipfel, Kalkgerolle und -felsspalten, 1600-1800 m, 
20.08.1997, M. Roser (Ro 10631). 

H. setaceum (Vill.) Henrard subsp. petzense (H. 
Melzer) Roser 

Osterreich, Karnten, Karawanken, nahe Bleiburg, Petzen, Westseite des 
Trebnikkars, Kalkfelsen, ca. 1800 m, 07.09.1998, M. Roser (Ro 
10646). 

H. parlatorei (Woods) Pilg. 

Osterreich, Karnten, Karawanken, nahe Bleiburg, Petzen, Westseite des 
Trebnikkars, Schutthalden, Kalk, ca. 1800 m, 07.09.1998, M. Roser 
(Ro 10647). 

Italien, Prov. Verona, M. Baldo, SE-Hang an der StraBe ca. 5 km nordl. 
von Ferrara, Rasen im subalpinen Pinus mngo-Gebiisch, Kalk, ca. 1400 m, 
21.07.1998, G. Winterfeld (W 11). 

H. xkrischae H. Melzer (= H. parlatorei x H. setaceum 
subsp. petzense) 

Osterreich, Karnten, Karawanken, nahe Bleiburg, Petzen, Westseite des 
Trebnikkars, FuB der Kalkfelsen, ca. 1800 m, 07.09.1998, M. Roser (Ro 
10648). 

H. cf. xkrischae 

Osterreich, Karnten, Karawanken, nahe Bleiburg, Petzen, Westseite des 
Trebnikkars, FuB der Kalkfelsen, ca. 1800 m, 07.09.1998, M. Roser (Ro 
10649). 

H. sempervirens (Vill.) Pilg. 

Kultur im Botanischen Garten Leipzig (BGL). 


H. convolutum-Gruppe 
H. sarracenorum (Gand.) Holub 

Spanien, Prov. Granada, zwischen Guadix und Granada, ostlich des 
Puerto de la Mora, Seitental an der Gaststatte ‘El Alcazar’, Kalkfelsen 
im hochwiichsigen Hartlaubwald, humusreiche Felsspalten, 
13.06.1985, M. Roser (Ro 3266). 

H. convolutum (C. Presl) Henrard 

Italien, Sizilien, Prov. Palermo, siidostl. der Rocca Busambra, oberhalb 
der SchotterstraBe von Ficuzza nach Prizzi, Kalk mit Terra rossa, 1050 
m, 21.09.2000, G. Winterfeld (W 34). 


Stapfia86 (2006) | 5 


© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at 

MATERIAL und METHODEN 


—, —, —, —, Contrada Giardinella, Tal siiddslich C. Nouva, 
Kalkfelsen, 880 m, 24.10.1987, M. Roser (Rd 6005), - nur Giemsa-C- 
Banderung. 

Griechenland, Epirus, Nomos Igumenitsa, wenig ostl. des Dorfes Ag. 
Cyriaki, Abies cephalonica-WMer am Nordhang des Oros Paramithias, 
Kalk, ca. 1200-1600 m, 31.07.1990, M. Roser (Rd 7316). 

—, Peloponnes, Nom. Arkadia, am WestfuB des Menalon oberhalb von 
Nimfassia, unterhalb der Abies cephalonica- Walder, Quercus coccife- 
ra-Gebusch, ehemalige kleine Ackerflachen, Kalk mit Terra rossa, 
08.10.1998, M. Roser (Rd 10697). 

H. filifolium (Lag.) Henrard subsp. filifolium 

Spanien, Prov. Castellon, Berge ca. 2 km siidwestl. Segorbe, Macchie, 
Kalk, 500 m, 07.06.1985, M. Roser (Rd 3026). 

H. filifolium (Lag.) Henrard subsp. arundanum Romero Zarco 

Spanien, Prov. Cadiz, Sa. de Grazalema. wenig nordl. des Pto. de las 
Palomas, nordexponierte Kalkfelshange, ca. 1100 m, 27.09.1995, M. 
Roser (Rd 10271). 

H. cantabricum (Lag.) Gervais 

Spanien, Prov. Huesca, zwischen Jaca und Puente de la Reina, 1,7 km 
westl. Ascara, Mergelhange am .Hotel Aragon', 11.08.1997, M. Roser 
(Rd 10570). 

H. desertorum-Gruppe 

H. desertorum (Less.) Nevski ex Krasch. subsp. basal- 
ticum (Podp.) Holub 

Osterreich, Niederosterreich, Hundsheimer Berg nahe Hainburg, ober¬ 
halb der Ortschaft Hundsheim, Trockenrasen auf Kalk, ca. 300 m, 
27.12.1997, M. Roser (Rd 10641). 


subg. Tricholemma Roser 

H. jahandiezii (Litard. in Jahand. & Maire) Potztal 

Marokko, Prov. Ifrane, Mittlerer Atlas, von Ifrane abwarts nach El- 
Hajeb, am Beginn des Oued Ifrane, nahe der Abzweigung zur Source 
Vitelle, Adenoccirpus Z> 0 M<iv/-Polsterformation auf Kalk, ca. 1600 m, 
04.10.1995, M. Roser (Rd 10297). 

—, —, —, am siidlichen Ortsrand von Ifrane, 33°30’30“N, 
05°07'20“W, Adenoccirpus fcotufyi-Polsterformationen au f Kalk, ca. 
1600 m, 04.10.1995, M. Roser (Rd 10304), - nur Fluoreszenzfarbung. 

subg. Pubavenastrum (Vierh.) Holub 
H. pubescens (Huds.) Pilg. 

England, Surrey, zwischen Sutton und Reigate, SW oberhalb Banstead 
Downs, Mesobrometen am Rande des Golfplatzes, 26.06.1994, M. 
Roser (Rd 10206). 

subg. Pratavenastrum (Vierh.) Holub 
H. bromoides -Gruppe 
H. bromoides (Gouan) C. E. Hubb. 

Spanien, Prov. Granada/Malaga, Sierra de Tejeda, Nordrand, nordexpo¬ 
nierte, iiberweidete Berghange bei Ventas de Zaffaraya, Kalksandstein, 
ca. 980 m, 25.04.2001, G. Winterfeld (W 58). 

Frankreich, Dept. Hautes-Alpes, Col de Montgenevre, erodierte 
Skipiste nordl. des Ortes, Kalk, 1900 m, 15.08.1984, M. Roser (Rd 
11039). 


H. cincinnatum (Ten.) Roser 

Italien, Sizilien, Prov. Palermo, Madonie nordl. Petralia, ostl. der P.lla 
Mandarini, an der StraBe von Petralia nach Piano Battaglia, Kalk, ca. 
1250 m, 14.09.2000, G. Winterfeld (W 31). 

—, —, Prov. Agrigento, nordl. des M. lazzo Vecchio, nordwestl. 
Raffaldali, Westende der Montagna de Perani, brandgeschadigte 
Macchie auf Kalk, 480m, 27.10.1987, M. Roser (Rd 6024) - nur 
Tafelabbildung. 

H. gervaisii (Holub) Roser subsp. gervaisii 

Spanien, Prov. Malaga, Kiistengebiet ostlich von Malaga, 500 m westl. 
des Zementwerkes im Osten von Rincon de la Victoria, Thymus-Ulex- 
Macchie, Kalk, 30 m, 17.06.1985, M. Roser (Rd 3418). 

H. gervaisii (Holub) Roser subsp. arundanum (Romero 
Zarco) Roser 

Spanien, Prov. Malaga, Serrania de Ronda, von der Kiiste nach Ronda, 
oberhalb des Quercus (fejr-Waldes im Talboden, Kalk, ca. 1200 m, 
29.04.2001, G. Winterfeld (W 71). 

Spanien, Prov. Cadiz, Sa. de Grazalema, zwischen Pto. del Boyar und dem 
Pto. de las Palomas, liickiges Gebiisch, ostexponiert, Kalk, ca. 1200 m, 
27.09.1995, M. Roser (Rd 10270). 

H. pruinosum (Hack. & Trab.) Henrard 

Marokko, zentraler Mittlerer Atlas, zwischen Azrou und Midelt, 
32°59’00“N, 05°04'00“W, vom Col du Zad ca. 500 m nach Siidosten 
(Moulouya-Hochtal), Schutthalden im Cedrus adantica- Wald, Kalk, 
ca. 2100 m, 05.10.1995, M. Roser (Rd 10318). 

H. agropyroides (Boiss.) Henrard 

Griechenland, Kreta, Nom. Iraklion, Archanes, Juchtas, SE-Hang, 
Mergel, ca. 800 m, 19.04.1999, G. Winterfeld (W 20). 

—, Peloponnes, Nom. Arkadia, am WestfuB des Menalon oberhalb von 
Nimfassia, unterhalb der Abies cephalonica-W'alder, Quercus coccifera- 
Gebiisch, ehemalige kleine Ackerflachen, Kalk mit Terra rossa, 08.10.1998, 
M. Roser (Rd 10698). 


H. marginatum-Gruppe 
H. marginatum (Lowe) Roser 

Portugal, Prov. Beira Alta, Sa. da Estrela, zwischen Sao Romao und dem 
Torre, um die Barragem Covao do Currall, SW- und W-exponierte 
Felshange, Granit, ca. 1000 m, 12.07.1992, M. Roser (Rd 9421). 

H. compressum (Heuff.) Henrard 

Griechenland, Makedonien, Nom. Drama, Orvilos-Gebiet, nahe der StraBe 
Nevrikopi-Chrysokephalos/Lefkogia, 1 km in Richtung Exochi, 
Trockenrasen mit Chrysopogon, sandig verwittemder Granit, 16.08.1998, 
M. Roser (Rd 10707).’ 

H. leve (Hack.) Potztal 

Spanien, Prov. Granada, Sierra Nevada, Nordseite des Pico del Veleta, an 
der GipfelstraBe von Granada zum Pico del Veleta nahe der Albergue 
Universitario, karge, trittbelastete Zwergstrauchvegetation, Schiefer, ca. 
2600 m, 23.04.2001, G. Winterfeld (W 48). 

H. albinerve (Boiss.) Henrard 

Spanien, Prov. Malaga, Sierra Bermeja, zwischen Estepona und dem 
Puerto de Penas Blancas, lichter Pinus pinaster- Forst, Peridotit und 
Glimmerschiefer, ca. 700 m, 20.06.1985, M. Roser (Rd 3459). 

—, Prov. Cadiz/Malaga, zwischen Ronda und Grazalema, 5 
StraBenkilometer auf der C334 in Richtung Grazalema, 
Korkeichenwald und Cistus ladanifer-C. populifolius- Macchie, Mergel, 
29.04.2001, G. Winterfeld (W 72). 
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H. cintranum Roser 

Portugal, Prov. Estremadura, Siidrand der Serra da Sintra, bei der 
Siedlung Ribeira da Penha Longa, niedrige Macchie westlich des Flusses, 
20.07.1992, M. Roser (Ro 9525). 

H. hackelii (Henriq.) Henrard 

Portugal, Prov. Baixo Alentejo, Vila Nova de Milfontes, Pinus pinaster- 
Wald 200 nr nordlich des Campingplatzes, sparliche Grasvegetation auf 
Sand, 10 m, 27.06.1985, M. Roser (Ro 3521). 

H. aetolicum-Gruppe 
H. aetolicum (Rech. f.) Holub 

Griechenland, Epirus, Nom. Ioannina, nordlich des Sees von Ioannina, 
Oros Mitsekli, nordlich des Hauptgipfels, Kalkfelsen und Felsspalten 
ostlich der grofien Doline, ca. 1700 m, 27.07.1990, M. Roser (Ro 7266). 

H. armeniacum (Schischk.) Grossh. 

Nord-Turkei, Vilayet Erzurum, Kop Gegidi, NW Askale, NO-exponier- 
te subalpine Steppenrasen mit Juniperus und Astragalus- Polstern, ton- 
und humusreicher Boden iiber Kalk und Tertiar, 2400 m, 16.07.1991, G. 
& W. Sauer (H 471). 

H. versicolor-Gruppe 

H. versicolor (Vill.) Pilg. subsp. versicolor 

Osterreich, Salzburg, GroGglockner-Gebiet, nahe der HochalpenstraBe, 
oberhalb des Mittertorl-Tunnels, Rasen, ca. 2400 m, 19.08.1999, M. 
Roser (Ro 10965). 

H. blaui- Gruppe 

H. blaui (Asch. & Janka) C. E. Hubb. subsp. blaui 

Bosnien, Maglic, Gesteinsfluren, 19.07.1970, W. Sauer (H 344). 

H. pratense (L.) Besser subsp. pratense 

England, Surrey, zwischen Sutton und Reigate, siidwestlich oberhalb 
Banstead Downs, Mesobrometen, 26.06.1994, M. Roser (Ro 10207). 

H. pratense (L.) Besser subsp. aff. pratense 

Frankreich, Dept. Pyrenees-Orientales, Grenzgebiet zu Andorra, zwi¬ 
schen dem Col de Puymorens und Porte-Puymorens, durch Brande ent- 
standenes Genisteengestrauch, Schiefer, 1800 m, 24.08.1985, M. Roser 
(Ro 3998). 

H. pratense (L.) Besser subsp. ibericum comb. ined. 

Spanien, Prov. Oviedo, Picos de Europa, zwischen Tielve und Sotres, 
westexponierte Kalkhange mit Festuca-Sesleria- Rasen, oberhalb 1000 
m, 10.08.1985, M. Roser (Ro 3774). 

—, —, —, westlich des Dorfes Sotres, Kalkhange und iiberbeweidete 
subalpine Rasenflachen, 11.08.1985, M. Roser (Ro 3814). 

—, Prov. Huesca, Tal des Rio Aragon, kleiner Seitenfluss westl. Abay, 
Mergelhange, 11.08.1997, M. Roser (Ro 10568). 

H. pratense (L.) Besser subsp. amethysteum comb. ined. 

Andorra, Tal der Valira del Orient, 700 m siidwestl. Canillo, vegetati- 
onsarme, schwarze Mergelriicken, sudexponiert, 1450 m, 24.08.1985, 
M. Roser (Ro 3990). 

Spanien, Prov. Gerona, Enklave von Llivia, Httgel am westl. Ortsrand 
von Llivia, siid-exponierte Trockenrasen, amphibolitisches Gestein, ca. 
1200 m, 26.08.1985, M. Roser (Ro 4013). 

Frankreich, Dept. Pyrenees-Orientales, zwischen Mont-Louis und 
Fetges, (wenig unterhalb Mont-Louis) an der Abzweigung nach Le 
Pla de L’ous, Grasgesellschaften, Schiefer, 1550 m, 27.08.1985, 
M. Roser (Ro 4015). 


H. pratense (L.) Besser s.I. 

Frankreich, Dept. Vaucluse, Mt. Ventoux, zwischen der Fontaine de la 
Brave und dem Gipfel, Kalkgerolle und -felsspalten, 1600-1800 m, 
20.08.1997, M. Roser (Ro 10633). 

H. praeustum (Rchb.) Tzvelev subsp. praeustum 

Italien, Trentino-Alto Adige, Prov. Bolzano (Bozen), an der StraBe von 
Canazei zum Pass Pordoi, Kalk, ca. 2000-2100 m, 13.07.1998, G. 
Winterfeld (W 10). 

—, Prov. Verona, M. Baldo, Sudostflanke des M. Maggiore zwischen dem 
Val Campione und dem Gipfel, Rasen im subalpinen Pinus mtigo-Gebusch, 
Kalk, 1700-1900 m, 17.08.1994, M. Roser (Ro 10232). 

H. adsurgens- Gruppe 
H. adsurgens (Simonk.) Conert 

Rumanien, Jud. Hunedoara, Retezat-Gebirge, Siidabdachung des 
Retezat-Gipfels, westlich oberhalb der Station der Rumanischen 
Akademie der Wissenschaften, artenreiche Wiesen zwischen Pinus 
mugo-Gebiisch, Granodiorit, 1750 m, 30.07.1992, M. Roser (Ro 
9575). 

H. planiculme (Schrad.) Pilg. 

Tschechien, Hochgesenke, Velka Kotlina. Ex Hort. Bot. Prag- 
Pruhonice, W. Sauer (H 401). 

incertae sedis 

H. lusitanicum (Romero Zarco) Roser 

Portugal, Prov. Tras-os-Montes e Alto Douro, Serra de Nogueira, siid- 
westl. Braganga, von Cruzes (Kreuzung der N206 mit d. GipfelstraBe) 
ca. 2 km nach NNW, in Richtung des Berges Mosqueiro, Peridotit, 1050 
m. 06.08.1985, M. Roser (Ro 3710). 


Agrostis L. 

Agrostis capillaris L. 

Deutschland, Sachsen, Oberlausitz, ostl. von Rietschen und dem Schloss 
Niederspree, Sandrasen, ca. 151 m, 30.07.1998, M. Roser (Ro 10660). 

Ammophila Host 

Ammophila arenaria (L.) Link subsp. arundinacea H. Lindb. 

Portugal, Odemira (Vila Nova de Milfontes), 1991, VIII Nr. 742, 
Samenversand durch HB Lisboa. 

Amphibromus Nees 
Amphibromus nervosus (J.D. Hook.) Baill. 

Australien, Victoria, Gebiet des Murray River NE Echuca, Barmah 
State Park, 300 m nordl. von Barmah, feuchte Schlammboden mit 
Juncus-Bestanden, 15.09.1998, M. Roser (Ro 10764). 

—, New South Wales, Great Dividing Range, zwischen 
Goulburn und Canberra, am Federal Highway, SE-Rand von 
Rowe’s Lagoon, Flachufer mit Rasenflachen, grober Sand, 
17.09.1998 Tm. Roser (Ro 10770). 

Arrhenatherum P. Beauv. 
Arrhenatherum elatius (L.) P. Beauv. ex J. & C. Presl 

Deutschland, Leipzig, angesate Wiese vor dem Bot. Institut, 
Johannisallee 21-23, 13.06.1997, G. Winterfeld (W 77). 
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Avena L. 

Avena macrostachya Coss. & Durieu 

Erhalten von Dr. J. M. Leggett, Institute of Grassland and 
Environmental Research, Wales (CC 7068). 

Deschampsia P. Beauv. 

Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. 

Deutschland, Sachsen, Oberlausitz, ostl. von Rietschen und dem 
Schloss Niederspree, Erlenbruchwald ostl. des Neuwiesenteiches, ca. 
150 m, 30.07.1998, M. Roser (Ro 10734). 

Holcus L. 

Holcus mollis L. subsp. mollis 

Deutschland, Sachsen, Oberlausitz, ostl. von Rietschen und dem Schloss 
Niederspree, Sandrasen, ca. 151 m, 30.07.1998, M. Roser (Ro 10658). 

Koeleria Pers. 

Koeleria cristata (L.) Pers. 

Griechenland, Epirus, Nom. Ioannina, westlicher Teil des Tomaros- 
Gebirges, westlich von Variades, oberer Teil eines genau nach W 
gerichteten Tales, obere subalpine Stufe. W-exponierte, steile Hange 
mit Kalkschutt, 25.08.1998, M. Roser (Ro 10727). 

Lagurus L. 

Lagurus ovatus L. 

Portugal, Prov. Minho, Kiistengebiet bei Esposende, zwischen Fao und 
dem Diinengebiet an der Miindung des Rio Cavado, Pinus pinaster-Forste 
auf Sand, ca. 6 m, 02.07.1992, M. Roser (Ro 9271). 

Pseudarrhenatherum Rouy 
Pseudarrhenatherum longifolium (Thore) Rouy 

Portugal, Prov. Minho, Hiigelland nordl. Viana do Castelo, an der 
Passhohe bei Outeiro, lichter Pinus pinastei'-Eucalyptus-Wald, Granit, 
weniger als 500 m, 04.07.1992, M. Roser (Ro 9322). 

Trisetum Pers. 

Trisetum flavescens (L.) Beauv. subsp. flavescens 

Griechenland, Epirus, Nom. Ioannina, westlicher Teil des Tomaros- 
Gebirges, westlich von Variades, oberer Teil eines genau nach W 
gerichteten Tales, obere subalpine Stufe, W-exponierte, steile Hange 
mit Kalkschutt, 25.08.1998, M. Roser (Ro 10728). 


Subfam. Pooideae Benth. trib. Poeae R. Br. 
Festuca L. 

Festuca rubra subsp. rubra L. 

Deutschland, Leipzig, Probstheida, Rasen am Rand des Dorfangers, 
10.08.1998, G. Winterfeld (W 78). 

Cynosurus L. 

Cynosurus echinatus L. 

Griechenland, Peloponnes, Nom. Achaia, zwischen Zachlorou und Ano 
Diakofto, StraBengraben, sandig-mergeliger Boden, 11.08.1998, M. 
Roser (Ro 10700). 


Subfam. Pooideae Benth. trib. Triticeae Dumort. 
Elymus L. 

Elymus farctus (Viv.) Runemark ex Melderis subsp. 
farctus 

Portugal, Prov. Minho, Kiiste nahe Esposende, WeiBdiinengebiet am 
Siidufer des Miindungsbereiches des Rio Cavado, Sand, ca. 5-10 m, 
07.07.1992, M. Roser (Ro 9387). 

Subfam. Pooideae Benth. trib. Seslerieae W. D. 
J. Koch 

Sesleria Scop. 

Sesleria albicans Kit. ex Schultes subsp. albicans 

Frankreich, Dept. Vaucluse, Mt. Ventoux, zwischen der Fontaine de la 
Brave und dem Gipfel, Kalkgerolle und Felsspalten, 1600-1800 m, 
20.08.1997, M. Roser (Ro 11040). 

Subfam. Arundinoideae Burmeist. trib. 
Danthonieae Zotov 

Danthonia DC. 

Danthonia alpina Vest 

Griechenland, Makedonien, Nom. Drama, Orvilos-Gebiet, nahe der 
StraBe Nevrikopi-Chrysokephalos/Lefkogia, 1 km in Richtung Exochi, 
Trockenrasen mit Chrysopogon, sandig verwitternder Granit, 
16.08.1998, M. Roser (Ro 10712). 

—, Epirus. Nom. Ioannina, Katara-Pass (StraBe Ioannina-Trikala) nahe 
Metsovo, zwischen den Abzweigungen nach Grevena und zum Pigai- 
Aoos-Damm, Serpentinhiigel mit karger Vegetation, ca. 1600 m, 
26.08.1998, M. Roser (Ro 10732). 

Danthonia decumbens (L.) DC. 

Griechenland, Makedonien, Nom. Drama, Orvilos-Gebiet, nahe der 
StraBe Nevrikopi-Chrysokephalos/Lefkogia, 1 km in Richtung Exochi, 
Trockenrasen mit Chrysopogon, sandig verwitternder Granit, 
16.08.1998, M. Roser (Ro 10711). 

Deutschland, Sachsen, Oberlausitz, ostl. von Rietschen und dem 
Schloss Niederspree, Sandrasen, ca. 151 m, 30.07.1998, M. Roser (Ro 
10659). 

Subfam. Arundinoide ae Burmeist. trib. 
Arundineae Burmeist. 

Arundo L. 

Arundo plinii Turra 

Portugal, Prov. Estremadura, Sa. da Arrabida, Sesimbra, Ruderalfluren 
am nordlichen Ortsrand, Kalk, S-exp. ca. 100 m, 16.07.1992, M. Roser 
(Ro 9502). 


Subfam. Stipoideae Burmeist. trib. Stipeae Dumort. 

Stipa L. 

Stipa gigantea Link 

Portugal, Prov. Beira Alta, Sa. da Estrela, Talboden des Rio Zezere- 
Tales, ca. 4 km SSW Caldas de Manteigas, W-exponierte, aufgelassene 
Weidflachen und Genisteen-Heiden, 12.07.1992, M. Roser (Ro 9476). 
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incertae sedis 

Danthoniastrum (Holub) Holub 
Danthoniastrum compactum (Boiss. & Heldr.) Holub 

Griechenland, Thessalien, Nom. Trikala, Katarrachias-Gebirge (im 
Norden des Tzoumerka), von Kalarites aus 7 km nach ENE, mittlerer 
Teil des U-formig gebogenen Gebirgskammes, nahe der Kammlinie, S- 
expon., steile Felsrasen, Kalk, ca. 2100 m, 23.08.1998, M. Roser (Ro 
10724). 


2.1.2 Puffer und Losungen 

Bariumhydroxid-Losung (gesattigt) 

6,3 g Bariumhydroxid-Octahydrat (Merck) 

• in 100 ml kochendem, deionisiertem Wasser losen 
und auf 21°C abkiihlen 

0,01 M Citronensaure-Natriumcitrat-Puffer pH 4,8 

0,1 M Citronensaure-Monohydrat-Losung (Merck 244) 

0,1 M Tri-Natriumcitrat-2-Hydrat-Lbsung (Merck 6448) 

• im Verhaltnis 4:6 mischen und lOx mit deionisiertem Wasser ver- 
dttnnen 

Chromomycin A 3 -Farbelosung (CMA) 

0,5 mg Chromomycin A 3 (Serva 17148 oder Sigma C2659) 

• in 1 ml MclLVAlNE-Puffer pH 7,0 (5 mM MgC^ enthaltend) losen 
und 1:1 mit deionisiertem Wasser versetzen 

Dextransulfat-Stammlosung 

50% (w/v) Dextransulfat 

• in Wasser losen und durch einen Mikrofilter (0,22 m) filtrieren 

0,2 M EDTA (pH 8,0) 

Fixierungsgemisch fiir Pflanzenmaterial 

100%iger Ethanol 
100%ige Essigsaure 

• im Verhaltnis 3:1 mischen 

70%iges Formamid 

70 ml Formamid (deionisiert, Roth) 

20 ml lOx SSC 

10 ml deionisiertes Wasser 

Giemsa-Farbelosung 

3-4% der Giemsa-Stammlbsung (Gurr R 66 ) 
in Sorensen-Phosphatpuffer pH 6,8 

4 M Lithiumchlorid 

Karmin-Propionsaure 

2 g Karmin 

• in 100 ml 45%iger Propionsaure unter Ruckflusskuhlung 
45 min kochen 

4%iges Paraformaldehyd pH 7,5 

4 g Paraformaldehyd 
100 ml deionisiertes Wasser 

• auf 80°C erhitzen, mit 6 1 8 M NaOH sowie 1000 1 PBS 
auf pH 7,5 einstellen und auf Raumtemperatur (RT) abkiihlen 

Pektinase-Cellulase-Enzymgemisch 

1% Cellulase (Calbiochem 21497) 

10% Pectinase (Sigma P5146) 

• in 0,01 M Citronensaure-Natriumcitratpuffer pH 4,8 


RNAse A-Stammlosung 

10 mg/ml DNAse-freie RNAse 

• in 10 mM Tris/HCl (pH 7,5), 15 mM NaCl losen, 15 min 
kochen, nach dem Abkiihlen einfrieren und vor Gebrauch auf 100 

g/rnl in 2 x SSC verdiinnen 

SDS Stammlosung 

20% (w/v) Natriumdodecylsulfat in deionisiertem Wasser 

Silbernitrat-Losung 50% 

5 g Silbemitrat 

• in 10 ml deionisiertem Wasser durch 0,2 m Millipore-Filter filtrie¬ 
ren und lichtgeschiitzt im Ktihlschrank aufbewahren 

Sorensen-Phosphatpuffer pH 6,8 

9,08 g/1 di-Kaliumhydrogenphosphat-Trihydrat (Merck) 

11,88 g/1 Natriumdihydrogenphosphat-Dihydrat (Merck) 

• im Verhaltnis 1:1 mischen 

lOx SSC Stammlosung 

1,5 M Natriumchlorid-Lbsung 

0,15 M Tri-Natriumcitrat-2-Hydrat-Lbsung 

TE pH 8 

10 mM Tris-HCl (pH 8,0) 

1 mM EDTA 


2.2 METHODEN 

2.2.1 Pflanzenanzucht 

Die Anzucht aus Samen erfolgte in Petrischalen auf feuchtem 
Filterpapier bei Raumtemperatur. Entwickelte Keimlinge 
sowie vom natiirlichen Standort ausgegrabene Lebendpflan- 
zen wurden in Tontopfe mit einem Substratgemisch aus glei- 
chen Teilen Normalerde, Kompost und Rohhumus verpflanzt. 
Die Topfpflanzen wurden im Sommer bei 23°C, im Winter bei 
17°C in Versuchsgewachshausern kultiviert, halbjahrlich um- 
getopft und im Sommer aller vier Wochen mit NPK-Fliissig- 
diinger ( 8 % N, 8 % P 2 O 5 , 8 % K 2 O) gediingt. 

2.2.2 Arretierung der Mitosen und Fixierung der 
Wurzelspitzen 

Die Wurzelspitzen wuchsiger Pflanzen wurden abgenom- 
men, gesaubert und fiir 24 h in Eiswasser (± 1°C) zur 
Hemmung des Mitosevorgangs iiberfiihrt. Die Fixierung er¬ 
folgte 3 h in einem frisch hergestellten Gemisch aus Ethanol 
(99%) und Eisessig im Verhaltnis 3:1 bei Raumtemperatur 
(RT). Die fixierten Wurzelspitzen wurden in Ethanol (99%) 
bei -20°C bis zur Weiterverarbeitung aufbewahrt. 

2.2.3 Vorbehandlung der Wurzelspitzen 

Die Lockerung des Gewebeverbandes zur Preparation geeig- 
neter Metaphaseplatten erfolgte mittels Enzymvorbehand- 
lung nach Schwarzacher et al. (1980). Die fixierten Wur¬ 
zelspitzen wurden zunachst auf 3-4 mm verkurzt und zur 
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Entfernung der Fixierungslosung 3x5 min in 0,01 M Citro- 
nensaure-Natriumcitratpuffer pH 4,8 gespiilt. Nach zwei- 
stiindiger Inkubation der Wurzelspitzen in einem Enzym- 
gemisch aus 1% Cellulase und 10% Pectinase bei 37°C wur- 
den diese 5 min mit 0,01 M Citronensaure-Natriumcitrat- 
puffer pH 4,8 gewaschen und bei 4°C in diesem Puffer bis 
zur Preparation aufbewahrt (maximal 24 h). 

2.2.4 Chromosomenpraparation 

Die Wurzelspitzen wurden einzeln auf gereinigte Objekttrager 
iiberfiihrt, die Kalyptra unter dem Binokular mit einem 
Skalpell entfernt und nach Zugabe von ± 20 1 2%-iger Kar- 

min-Propionsaure mittels eines Messingstabes zerkleinert. 
Nach Auflegen eines 18x18 mm Deckglases wurde der Objekt¬ 
trager etwa 3 sec iiber einer Alkoholflamme erhitzt, das Prapa- 
rat anschlieBend zwischen saugfahigem Filterpapier ge- 
quetscht und zur Vermeidung der Austrocknung mit Gummi- 
losung umrandet. Unter dem Mikroskop konnte das Praparat im 
Phasenkontrast auf geeignete Metaphaseplatten durchgemus- 
tert werden. Diese Stellen wurden an einem ZEISS-Axioskop 
2-Mikroskop im Hellfeld mit Schwarz-WeiB-Negativfilm foto- 
grafiert (Kodak Technical Pan, belichtet bei 25 ASA). Danach 
wurde das Praparat auf einer Tiefkuhlmaschine (DHS Europe) 
bei -90°C eingefroren, das Deckglas mit einer Rasierklinge ab- 
gesprengt und der Objekttrager frir 30 min in 99%igen Alkohol 
iiberfiihrt. Die weitere Aufbewahrung erfolgte in geschlossenen 
Behaltern mit Silika-Gel bei -20°C. 


2.2.5 Silberfarbung der aktiven Nukleoius- 
Organisatoren 

Die Darstellung der Nukleolusproteine in den aktiven NORs 
erfolgte nach einer etwas modifizierten Methode von Stack 
et al. (1991). Objekttrager wurden 10 min in 2x SSC bei 40°C 
vorbehandelt, mit Wasser abgespiilt, luftgetrocknet, mit 
einem Tropfen 50%iger wassriger Silbernitrat-Losung verse- 
hen und mit einem Polyamidgewebe (Maschenweite 100 m) 
abgedeckt. Die Inkubation erfolgte in einer feuchten Kammer 
1 h bei 50°C. Nachdem das Gewebe mit deionisiertem Wasser 
abgespult, die Praparate luftgetrocknet und mit einem 
Tropfen Immersionsol unter einem Deckglas abgedeckt 
waren, erfolgte die Zahlung der aktiven NORs unter dem Mi¬ 
kroskop und die fotografische Dokumentation der geeignets- 
ten Metaphaseplatten. Zur weiteren Farbung der Praparate mit 
Fluoreszenzfarbstoffen bzw. zur Verwendung fur die in situ- 
Hybridisierung sollten die Deckglaser vorsichtig entfernt, das 
Immersionsol mit Chloroform vollstandig abgespult, das 
gebundene Silber mit l%iger Perjodsaure entfernt (Denton 
1989) und die Praparate luftgetrocknet werden. 

Wahrend Silberfarbungen ohne vorangegangene Inku¬ 
bation in 2x SSC bei 40°C iiberhaupt keine Differenzierun- 
gen auf den Graserchromosomen zeigten, konnte nach SSC- 


Behandlung zumindest fur einige v.a. diploide Taxa eine 
positive Silberfarbung der NORs nachgewiesen werden 
(Tafeln 1-5). Fur einen Teil der Taxa ergaben sich jedoch 
erhebliche Schwierigkeiten bei der Reproduzierbarkeit der 
Ergebnisse (siehe Kap. 4.3.1). 

2.2.6 Giemsa-C-Banderung 

Zur Darstellung des konstitutiven Heterochromatins der 
Chromosomen wurde nach einer teilweise veranderten 
Methode von Schwarzacher et al. (1980) wie folgt vorge- 
gangen: Nachdem die Praparate iiber Nacht bei 40°C voll¬ 
standig getrocknet waren, erfolgte die Denaturierung der 
Chromosomen durch Ubertragung der Objekttrager fur 5 
min in 45%ige Essigsaure bei 60°C in Farbetrogen. 
AnschlieBend wurden sie zweimal in deionisiertem Wasser 
(60°C) gespiilt und fur 10 min in eine gesattigte Barium- 
hydroxid-Ldsung bei Raumtemperatur iiberfiihrt. Unter flie- 
Bendem Leitungswasser wurde solange gespiilt, bis samtli- 
che Bariumhydroxidreste entfernt waren. Die Objekttrager 
wurden mit einem Hand-Blasebalg getrocknet, 2 h in 2x SSC 
bei 60°C inkubiert, wiederum mit deionisiertem Wasser 
gewaschen und getrocknet. Die differentielle Farbung 
erfolgte 1-2 h mit frisch hergestellter 3%iger Giemsa-Lo- 
sung in Sorensen-Phosphatpuffer unter einem Deckglas in 
einer feuchten Kammer bei 37°C. Die Farbelosung wurde 
mit deionisiertem Wasser entfernt, die Praparate vollstandig 
getrocknet und zur Entfernung unspezifisch gebundenen 
Farbstoffs (Differenzierung) iiber Nacht in Xylol gestellt. 
Am nachsten Tag wurden die Objekttrager unter dem Abzug 
getrocknet und mit Euparal dauerhaft gemacht. 

Da die C-Banderung keine Anschlussbehandlungen 
ermoglicht und zur Reproduzierbarkeit der Ergebnisse hau- 
fig eine sehr groBe Anzahl an Praparaten notwendig gewesen 
ware, konnte diese Methode nur bei einigen Taxa durchge- 
fiihrt werden (Kap. 4.2.6; Tafeln 1, 2, 5, 6). 

2.2.7 Fluoreszenz-DNA-/n s/'fu-Hybridisierung (FISH) 

Die Methode der Fluoreszenz-/« sifu-Hybridisierung folgte 
Leitch et al. (1994). Sie wurde allerdings dahingehend 
modifiziert, dass dasselbe Objekttragerpriiparat in bis zu 
vier aufeinanderfolgenden Hybridisierungsschritten mit 
unterschiedlichen DNA-Sonden eingesetzt werden konnte 
(Mehrfachhybridisierung). 

2.2.7.1 Sequenzspezifische DNA-Proben 
(„Molekulare Sonden") 

Als spezifische DNA-Proben zur Lokalisierung bestimmter 
DNA-Abschnitte in den Chromosomen, wurden aus der 
genomischen DNA Bereiche der ribosomalen DNAs durch 
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spezifische Primer fiir konservierte Abschnitte ihrer Gene 
mit Hilfe der PCR (polymerase chain reaction) isoliert und 
amplifiziert. Die Proben der 5S rDNA aus Helictotrichon 
marginatum umfassen das Gen und den intergenischen 
Spacer mit einer Gesamtlange von 286 bp (GenBank/EMBO 
AJ390195; Roser et al. 2001; http://www.biologie.uni- 
halle.de/bot/data.html). Aus der 45S rDNA (18S—ITS 1— 
5,8S-ITS2-26S rDNA), die den 45S rRNA-Precursor der 
ribosomalen 18S-, 5,8S- und 26S RNA-Untereinheiten ko- 
diert (siehe Sumner 1990), wurden Abschnitte der 18S-5,8S 
und der 5,8S-26S rDNA von H. armeniacum isoliert (vgl. 
GenBank/EMBO Z96856, Z96857; Grebenstein et al. 
1998). Zusatzlich wurden drei hochrepetitive DNAs (Satel- 
liten-DNAs) auf Vorkommen und Lokalisation in den 
Chromosomen getestet: CONI (± 365 bp; GenBank/EMBO/ 
DDBJ pC0Nl_l-pC0Nl_5, Z68761-68765) und C0N2 (± 
562 bp; GenBank/EMBO/DDBJ pCON2_l-pCON2-4, Z68772- 
Z68775) aus H. convolutum sowie COM2 (± 576 bp; Gen¬ 
Bank/EMBO/DDBJ pCOM2_l-pCOM2_4, Z68783-68786) 
aus H. compressum (Grebenstein et al. 1995, 1996). Diese 
DNA-Proben wurden durch Frau Dr. B. Grebenstein (Institut 
fiir Genetik der Universitat Tubingen) bereitgestellt. 

2.2.7.2 Markierung der DNA-Sonden 

Die Markierung dieser DNA-Proben mit Fluorescein-11- 
dUTP erfolgte durch die Random Priming Reaktion nach 
Feinberg und Vogelstein (1984) mit dem „Random Primed 
Labelling Kit“ (Roche Diagnostics) weitgehend nach den 
Anweisungen des Flerstellers. Rund 1 g linearisierte DNA 
wurde in 16 ml sterilem FI 2 O im kochenden Wasserbad 5 
min denaturiert und dann 5 min auf Eis gestellt. Nach Zuga- 
be von 4 1 Fluorescein-High Prime und guter Durchmi- 

schung folgte die Inkubation 1 h bei 37°C. Die Reaktion 
wurde durch Zugabe von 2 1 0,2 M EDTA (pH 8,0) und Er- 
warmung 10 min auf 65°C abgestoppt. Die anschlieBende 
Prazipitation der markierten DNA erfolgte durch Zugabe 
von 2,5 1 4 M LiCl und 75 1 eisgekiihltem (-20°C) 

100%igem Ethanol 2 h bei -20°C. Nach Zentrifugation 15 
min bei 13000 g bei 4°C wurde der Uberstand entfernt und 
das Pellet mit 50 ml eiskaltem 70%igem (v/v) Ethanol gewa- 
schen. Nach nochmaliger Zentrifugation 5 min bei 13000 g 
bei 4°C wurde der Uberstand verworfen und das Pellet bei 
37°C getrocknet. Die Resuspendierung des DNA-Pellets 
erfolgte in 20 ml TE-Puffer. 

2.2.7.3 Vorbehandlung und Denaturierung der 
Chromosomenpraparate 

Die Chromosomenpraparate wurden lh mit einer DNAse- 
freien RNAse (100 g/ml) in 2x SSC bei 37°C inkubiert, 
anschlieBend zweimal in 2x SSC gewaschen und mit deioni- 
siertem Wasser abgespiilt. Die Fixierung der Chromosomen 


erfolgte 10 min in einer 4%igen Losung von frisch depoly- 
merisiertem Paraformaldehyd in Wasser bei pH 7,5 und 
Raumtemperatur. Nach grundlichem Waschen in 2x SSC, 
wurden die Praparate in einer Ethanolserie (70%, 
95%, 100%) jeweils 5 min dehydriert und anschlieBend luft- 
getrocknet. Die Denaturierung der chromosomalen DNA 
erfolgte durch Ubertragung der Objekttrager fiir 10 min in 
70%iges Formamid (v/v) in 0,2x SSC bei 70°C. Zur 
Verhinderung der vorzeitigen Renaturierung wurden die 
Praparate in einer aufsteigenden Alkoholreihe (70%, 
95%,100%) jeweils 5 min bei -20°C dehydriert und 
anschlieBend luftgetrocknet. 

2.2.7.4 Denaturierung der DNA-Probe, Hybridi- 
sierung und Nachbehandiung 

Der Hybridisierungsansatz enthielt 2 ng/ 1 Fluorescein- 
dUTP-markierte DNA, 2x SSC, 50% deionisiertes 
Formamid, 10% Dextransulfat, 0,1% (w/v) SDS und 3 ng/ 1 
- durch Ultraschall - fragmentierte Lachssperma-DNA. In 
diesem Gemisch wurde die DNA 5 min bei 70°C denaturiert 
und anschlieBend rasch auf Eis iiberfiihrt. Pro Objekttrager- 
praparat wurden 20 1 Hybridisierungsprobe aufgetragen 

und mit einem Deckglas abgedeckt. Die Hybridisierung 
erfolgte in einer feuchten Kammer iiber Nacht bei 37°C. Die 
nach Leitch et al. (1994) errechneten Hybridisierungsstrin- 
genzen liegen damit fiir die verwendeten Proben der 
Satelliten-DNAs CON2 und COM2 bei 75 ± 4%, bei der 
Satelliten-DNA CONI und der 5S rDNA bei 76 ± 4%, bei 
der 45S rDNA bei 77 ± 4%. 

Zur Nachbehandiung wurden die Objekttrager zunachst 
zum Losen der Deckglaser 5 min in 2x SSC bei RT gespiilt. 
Nach der stringenten Waschung mit 20% (v/v) deionisiertem 
Formamid in 0,lx SSC fiir 10 min bei 42°C, 3x5 min in 2x 
SSC bei RT, 1x3 min in 2x SSC mit 0,2% Tween20 und 
letztlich in deionisiertem Wasser wurden die Praparate luft¬ 
getrocknet. Diese Waschung entfernt Sequenzen mit weniger 
als 85 ± 4% Homologie zur Targetsequenz bei alien verwen¬ 
deten DNA-Sonden. 

Nicht hybridisierte DNA der Chromosomen wurde mit 
dem nicht basenspezifischen Fluorochrom Propidiumjodid 
(1,5 g/ml) gelost in VECTASHIELD Mounting Medium 
(Vector Laboratories) gefarbt, die Praparate mit einem 
Deckglas verschlossen und im Dunkeln 1-24 h bei 4°C bis 
zur mikroskopischen Auswertung aufbewahrt. 

2.2.8 Fluoreszenzfarbung 

Zur Darstellung hinsichtlich ihrer Basenzusammensetzung 
unterschiedlicher heterochromatischer Chromosomenab- 
schnitte wurde im Anschluss an die in j;7«-Hybridisierung 
eine sequentielle Farbung mit Chromomycin (CMA) und 
DAPI durchgefiihrt (vgl. Schweizer 1976, Sumner 1990, 
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Schweizer & Ambros 1994). Die Praparate wurden mit 
Chomomycin-Farbelosung unter einem Deckglas 90 min in 
einer feuchten Kammer im Dunkeln gefarbt, anschlieBend 
mit deionisiertem Wasser gespiilt, luftgetrocknet und mit 1,5 
g/ml 4,6-Diamidino-2-phenylindol (DAPI) in VECTA- 
SHIELD Mounting Medium (Vector Laboratories) gegenge- 
farbt und eingebettet. Vor der mikroskopischen Beobachtung 
wurde iiberschiissiges Einbettungsmittel mittels saugfahi- 
gem Filterpapier herausgequetscht. GC-reiche Chromoso- 
menabschnitte zeichnen sich hierbei durch intensive Chro- 
momycin-Fluoreszenz aus, AT-reiche durch verstarkte 
DAPI-Fluoreszenz (Schweizer 1976, Deumling & Greil- 
huber 1982). 

2.2.9 Mikroskopische Auswertung 

Die Praparate der in .y/fM-Hybridisierung wurden am ZEISS- 
Axioskop 2-Mikroskop in Auflicht-UV-Fluoreszenz mit dem 
ZEISS-Filtersatz 09 (Anregung 450-490 nm, Farbteiler 510 
nm, Sperrfilter 520 nm) fiir die simultane Detektion von 
Fluorescein und Propidiumjodid ausgewertet. Die mit den 
Fluorochromen Chromomycin und DAPI gefarbten Prapara¬ 
te wurden ebenfalls in Auflicht-UV-Fluoreszenz untersucht, 
unter Verwendung der folgenden Filterkombinationen: fiir 
Chromomycin Filtersatz 05 (Blauviolett-Anregung 395-440 
nm, Farbteiler 460 nm, Sperrfilter 470 nm) und fiir DAPI 
Filtersatz 02 (UV-Anregung 365 nm, Farbteiler 395 nm, 
Sperrfilter 420 nm). Die Dokumentation erfolgte anfangs 
durch Fotografie mit einem Tageslicht-Farbdiafilm (Kodak 
Ektachrome 400 ASA), spater durch digitale Aufnahmen an 
einer Axiocam HRc-Kamera und elektronischer Weiterbear- 
beitung mit der ZEISS-Axiovision-Software sowie Adobe 
Photoshop 6.0. 

2.2.10 Karyotyp-Analyse 

Zur Beschreibung der Karyotypen wurden die Chromoso- 
menzahlen und die Anzahl der Satellitenchromosomen (SAT, 
siehe dazu Kap. 4.3.1) ermittelt, die Armlangen vermessen 
und die Ausdehnung und Lokalisationen von hybridisierten 
DNA-Sequenzen sowie der Chromomycin- bzw. DAPI- 
Bander an Hand der Fotografien bzw. der digitalisierten 
Bilder festgestellt. Die rechnerische Auswertung erfolgte 
mit Hilfe des EXCEL-Kalkulationsprogramms. Die Berech- 
nungen der Arm-Verhaltnisse (r-Werte) sowie die Termino- 
logie zur Zentromerposition folgen Levan et al. (1964). 
Aufgrund der Zugehorigkeit der chromosomalen Satelliten 
zum jeweiligen Chromosomenarm wurden diese bei der 
Berechnung der r-Werte einbezogen. Die Karyotypformeln 
(Kap. 3, Tabelle 3) geben die Anzahl von metazentrischen, 
submetazentrischen und subtelozentrischen Chromosomen 
sowie von Satelliten (SAT)- und Nicht-Satellitenchromoso- 
men im Uberblick an. Die GroBengradient (Gi)- und 


Symmetrie (Si)-Indizes wurden z.T. verandert nach Sauer & 
Leep (1979), der Satelliten-Index (SATi) nach Grebenstein 
(1992) berechnet. Die CMA-, DAPI-, 45S-, 5S-, CON1-, 
CON2- und COM2-Indizes [Hi(C), Hi(D), 45Si, 5Si, CONli, 
CON2i, COM2i] geben Auskunft iiber die Ausdehnung der 
jeweiligen Bander in Beziehung zur Mittleren Chromoso- 
menliinge (Lm). Die einzelnen Parameter, deren Abktirzun- 
gen und Berechnungsformeln sind in Tabelle 2 dargestellt. 

2.2.11 Grafische Darstellung 

Die Chromosomen jeder Metaphaseplatte wurden zuniichst 
ihrer Gesamtlange nach sortiert und erhielten dabei eine 
Nummer, die in der graphischen Darstellung unter jedem 
Chromosom als arabische Ziffer erscheint. Die Idiogramme 
(Abb. 1-76) wurden mit Hilfe des COREL DRAW-Zeichen- 
programms konstruiert. Zur besseren Ubersichtlichkeit wur¬ 
den hierbei vermutlich homologe oder homoologe Chromo¬ 
somen mit iibereinstimmenden GroBen bzw. ahnlichen Mor- 
phologien, Einschniirungen, Banderungsmustern von CMA 
und DAPI sowie der rDNA- (45S, 5S) und der Satelliten- 
DNA-Sonden (CONI, CON2, COM2) zu Paaren zusammen- 
gestellt und nach der mittleren GroBe ( m) des jeweiligen 
Chromosomenpaares (romische Ziffern) angeordnet. In der 
Horizontalen erfolgte eine Einteilung entsprechend der 
Zentromerposition metazentrisch (m), submetazentrisch 
(sm) bzw. subtelozentrisch (st) sowie nach Satelliten- 
(SAT)- bzw. Nicht-Satellitenchromosomen (Nicht-SAT). 

Die Angabe von Zahl und Lokalisation der hybridisierten 
Sequenzen sowie der Heterochmatinbander basiert auf der 
Auswertung moglichst vieler Chromosomenspreitungen, 
deren Zahl in der Legende der Idiogramme mit M (fur 
Metaphasen) angegeben ist. Die Ermittlung von Langen 
sowohl der karyologischen Daten, der mustergebenden 
Sequenzen als auch der Fluorochrombander erfolgte anhand 
der jeweiligen Spreitung mit der starksten Chromosomen- 
kondensation. Hochgestellte Ziffern an den Abkiirzungen fiir 
die DNA-Sonden (45S, 5S, CONI, CON2, COM2) sowie der 
Fluorochrom-Bander (CMA, DAPI) in der Legende der 
Idiogramme verweisen auf die Reihenfolge, in der die in 
j/tw-Hybridisierungen bzw. Banderungsverfahren durchge- 
fiihrt wurden. WeiBe Kastchen mit einem Kreuz in der 
Legende der Idiogramme geben an, dass die Hybridisierung 
bzw. Farbung durchgefiihrt wurde, jedoch die Sequenz bzw. 
der Farbstoff nicht nachgewiesen werden konnte. Ursache 
dafiir kann einerseits auf dem realen Fehlen der jeweiligen 
Strukturen beruhen oder aber methodisch bedingt sein. 

Wenn verschiedene Satellitensequenzen, ribosomale DNAs 
und differentiell angefarbte Heterochromatinabschnitte im 
mikroskopischen Bild an der selben Stelle im Chromosom 
nachgewiesen wurden, erfolgte die Eintragung der Bander in 
den Idiogrammen in folgender Reihenfolge: 45S, CMA, 
DAPI, 5S, CON2, CONI, COM2 (fiir Satellitenchromoso¬ 
men) und DAPI, 5S, 45S, CMA, CON2, CONI, COM2 (fiir 


12 | Stapfia86 (2006) 


© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at 

METHODEN 


Tab. 2. Parameter der Karyotypanalyse, Abkurzungen und Berechnungsformeln. 


Abk. 

Parameter 

Berechnungsformel 

Einzelchromosom 


P 

L nge des kurzen Armes 


q 

L nge des langen Armes 


S 

L nge des chrorrosorralen Sateliten innerhalb von q oderp 


i 

totale L nge des Chromosoms 

1 = P + q 

Imin 

L nge des k rzesten Chromosoms 


Imax 

L nge des 1 ngsten Chromosoms 


r 

Armindex 

r = q/p 

sati 

Satelliten-lndex 

sati = (p s) / s bzw. (q s) / s 

h(C) 

L nge des Chromomycin (CMA)-Bandes 


h(D) 

L nge des DAPI-Bandes 


45s 

L nge des 45S rDNA-Bandes 


5s 

L nge des 5S rDNA-Bandes 


coni 

L nge des Satelliten-DNA CONI-Bandes 


con2 

L nge des Satelliten-DNA CON2-Bandes 


com2 

L nge des Satelliten-DNA COM2-Bandes 


loc 

Abstand der B nder vom Telomer des jeweiligen Armes 


Chromosomensatz 


2n 

Chromosomenzahl somatischer Zellen 


p 

Gesamtl nge der kurzen Arme 

P = Summe aller p 

Q 

Gesamtl nge der langen Arme 

Q = Summe aller q 

S 

Gesamtl nge der chromosomalen Satelliten innerhalb von 

S = Summe aller s 


q Oder p 


L 

Gesamtl nge des Chromosomensatzes 

L = P + Q 

Lm 

mittlere Chromosomenl nge 

Lm = L / 2n 

Si 

Symmetrie-Index 

Si = P x 100 / Q 

Gi 

Gr engradient-lndex 

Gi = 1 min x 100 /1 max 

SATi 

durchschnittlicher sati aller Satelliten-Chromosomen (SAT) 

SATi = Summe aller sati / 



Anzahl der Satelliten 

H(C) 

Gesamtl nge der Chromomycin (CMA)-B nder 

H(C) = Summe aller h(C) 

H(D) 

Gesamtl nge der DAPI-B nder 

H(D) = Summe aller h(D) 

45S 

Gesamtl nge der 45S rDNA-B nder 

45S = Summe aller 45s 

5S 

Gesamtl nge der 5S rDNA-B nder 

5S = Summe aller 5s 

CONI 

Gesamtl nge der Satelliten-DNA CON1-B nder 

CONI = Summe aller coni 

CON2 

Gesamtl nge der Satelliten-DNA CON2-B nder 

CON2 = Summe aller con2 

COM2 

Gesamtl nge der Satelliten-DNA COM2-B nder 

COM2 = Summe aller com2 

Hi(C) 

CMA-Index 

Hi(C) = H(C) x 100 / L 

Hi(D) 

DAPI-Index 

Hi(D) = H(D) x 100 / L 

45Si 

45S-lndex 

45Si = 45S x 100 / L 

5Si 

5S-lndex 

5Si = 5S X 100 / L 

CONIi 

CONI-Index 

CONIi = CONI X 100 / L 

CON2i 

CON2-lndex 

CON2i = CON2 x 100 / L 

COM2i 

COM2-lndex 

COM2i = COM2 x 100 / L 


Nicht-Satellitenchromosomen). Die Satellitensequenzen 
CONI, C0N2 und COM2 sowie die subtelomerischen 45S 
rDNA-Bander in Nicht-Satellitenchromosomen wurden auf- 
grund der besseren Ubersicht immer auBerhalb der Chro- 
mosomen dargestellt. In metazentrischen Chromosomen mit 
einem Arm-Index von r = 1 wurden die Bander, wenn kein 
homologes Chromosom mit deutlichen Bandern im kurzen 
Arm gefunden wurde, grundsatzlich entsprechend der oben 
genannten Reihenfolge im unteren Arm eingezeichnet. 

Die hier verwendete Kombination von differenzieller 
Chromosomenfarbung mit in jitw-Hybridisierung bringt Be- 
nennungsprobleme fur die Konstruktion von Idiogrammen 
nach einem traditionellem .karyotyping’ mit sich: Als Satelli- 
tenchromosomen werden traditionellerweise jene Chromoso¬ 


men bezeichnet, die sich morphologisch durch eine sekundare 
Einschniirung (..secondary constriction") auszeichnen, distal 
derer sich ein Chromosomenabschnitt anschlieBt, der .chromo- 
somale Satellit’. Solche Einschniirungen sind die Nukleolen- 
bildungsorte (NORs = nucleolar organising regions). Sie ent- 
halten die Gene, die fur die ribosomale DNA kodieren (z.B. Shi 
et al. 1996, Xu & Earle 1996b, Hanson et al.1996). Die 
rDNA-Gene sind GC-reich (King et al. 1993) und zeichnen 
sich bei den hoheren Pflanzen iiblicherweise durch starke 
Chromomycin-Fluoreszenz aus (Schweizer 1976, Plader et 
al. 1998). Aktive NORs konnen mit Silberimpragnierung durch 
AgNOq dargestellt werden (vgl. Stack et al. 1991, Stack 1991). 

Wahrend die Lage der sekundaren Einschniirungen in der 
Mehrzahl der untersuchten diploiden und maBig polyploiden 
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Arten unmittelbar erkennbar war, trat sie bei hochpolyploiden 
Arten, vor allem bei stark kondensierten Metaphasechromoso- 
men z.T. nur undeutlich oder iiberhaupt nicht hervor. Da Silber- 
farbungen in vielen Fallen keine reproduzierbaren Ergebnisse 
lieferten (s.o.), war die Position der NORs in den meisten 
Fallen nur durch Fluorochromfarbungen und DNA-Hybridi- 
sierungen mit der 45S rDNA nachweisbar. Derartige Chromo- 
somen wurden in den Karyotypformeln und den Idiogrammen 
ebenfalls als Satellitenchromosomen aufgefuhrt. Bei gelegent- 
lich auftretenden zusatzlichen Flybridisierungsorten der 45 S 
rDNA in Form von schmalen Banden handelt es sich wahr- 
scheinlich nicht um Nukleolenbildungsorte (siehe Kap. 4.2.2). 

DAPI-Farbungen, die nach einer oder mehreren in situ- 
Hybridisierungen durchgefiihrt wurden, ergaben deutliche 
Bander in Bereichen von ausgedehnten Chromomycin-posi- 
tiven Regionen (NORs), wahrend sie ohne vorangegangene 
Hybridisierungen dort nicht festzustellen waren. Diese 


Beobachtungen wurden zwar nicht generell, aber bei einzel- 
nen Arten der Untergattungen Helictotrichon und Pratave- 
nastrum wiederholt gemacht. Wenn solche artifiziellen 
DAPI-Bander in den NORs auftraten, die ohne vorangegan¬ 
gene Hybridisierung nicht nachzuweisen waren (siehe Kap. 
4.2.6), werden sie bei der Berechnung der Anteile des DAPI- 
positiven Heterochromatins (DAPI-Indizes; Tabelle 3) nicht 
mit beriicksichtigt. In den Grafiken werden sie als weiBes 
DAPI-Band mit schwarzem Stern eingezeichnet. 

2.2.12 Zitate 

Die Abkiirzungen der Literaturzitate folgen “Frontiers in 
Bioscience: journal name abbreviation, ISSN number and 
coverage" (http://www.bioscience.org/atlases/jourabbr/list. 
htm). 
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3.1 Helictotrichon 

Die Gattung Helictotrichon zeigt mit Ausnahme von Australien 
und Siidamerika eine fast weltweite Verbreitung. Gegenwartig 
schlieBt sie etwa 100 Arten ein, was aufgrund der starken 
Differenzen in den Artkonzepten unterschiedlicher Autoren 
sowie der fehlenden Revision afrikanischer und siidostasiati- 
scher Arten nur eine Schatzung ist. Mit 45-50 Arten ist die 
Gattung in Eurasien weit verbreitet. In Ost- und Siidostasien 
kommen etwa 15 Arten vor. In Nordamerika ist die Gattung nur 
mit zwei indigenen Arten [H. mortonianum (Scribn.) Henrard 
und H. hookeri (Scribn.) Henrard] und dem synanthropen H. 
pubescens vertreten. In Afrika dringt sie von Nordafrika (ca. 12 
Arten) iiber die Gebirge Zentral-, Ost- und Westafrikas bis 
Siidafrika (ca. 25-30 Arten) vor (Lange 1995b). Helictotrichon 
wird in die Subgenera Helictotrichon (ca. 60-65 Arten), 
Pratavenastrum (28-32 Arten), Pubavenastrum (1 Art) und 
Tricholemma (1-2 Arten) gegliedert (Roser 1989). 

3.1.1 H. subg. Helictotrichon 

Das Subgenus Helictotrichon zeigt die ausgedehnteste geo- 
graphische Verbreitung aller Untergattungen. Besondere 
Entfaltungsschwerpunkte liegen im Mediterrangebiet und den 
eurasischen Gebirgen. Es umfasst aber auch tropisch-siidost- 
asiatische, tropisch-afrikanische und siidafrikanische Vertre- 
ter sowie die nordamerikanische Art H. mortonianum (Honda 
1930, Saint-Yves 1931, Hubbard 1936, Schweickerdt 
1937, Tzvelev 1976, Ma 1983, Wu & Kuo 1987). Das Sub¬ 
genus Helictotrichon zeichnet sich im Bereich der Blatter und 
Infloreszenzen durch die starkste Konzentration entwick- 
lungsgeschichtlich ‘urspriinglicher’ morphologischer und 
anatomischer Merkmale aus (‘Stipavena’-Blattyp, z.T. ge- 
schlossene Blattscheiden, unspezialisierte Grannenanatomie, 
etc.). Bei all diesen Merkmalsbildungen handelt es sich um 
Plesiomorphien, so dass es - im Gegensatz zu den anderen 
Subgenera - fraglich ist, ob es sich beim subg. Helictotrichon 
um eine monophyletische Gruppe handelt (Lange 1995a, 
Roser 1996). Innerhalb dieses Subgenus lassen sich mehrere 
Gruppen von einander ahnlichen Arten unterscheiden. 

3.1.1.1 H. sedenense -Gruppe 

Die extrem weitverbreitete H. sedenense-Gruppe (= H. deco- 
rum- Gruppe) kommt von Nordafrika iiber West- und Ost- 


europa sowie Zentralasien bis nach Nordamerika (H. morto- 
nianum) vor. Das Haufigkeitszentrum liegt in Mittel- bis 
Zentralasien, wo offensichtlich die Aufsplitterung in zahl- 
reiche, z.T. nur kleinraumig an die jeweiligen klimatischen 
und edaphischen Bedingungen angepassten Arten stattgefun- 
den hat. Ihre Vertreter zeigen deutliche Ost-West-Disjunk- 
tionen, welche z.T. durch eiszeitliche Vorgange verursacht 
worden sein konnen. Von den zwei europaischen - in Ge- 
birgsvegetationen vorkommenden Arten - ist die hier unter- 
suchte H. sedenense mit ihren zwei Unterarten in den West- 
mediterraneis (Gervais 1973b, Romero Zarco 1984b, 
Roser 1989) und H. decorum in den Karpaten und in Sie- 
benbiirgen (Lange 1995a) verbreitet. 

3.1.1.1.1 H. sedenense subsp. sedenense 

Verbreitung: Die weitverbreitete subsp. sedenense kommt 
in den (Hoch-)Gebirgen der Westmediterraneis vor und 
erreicht im Nordosten den Alpenhauptkamm der Westalpen. 
Isolierte Fundpunkte liegen in den franzosischen Voralpen 
am Mt. Ventoux, im Zentralmassiv im Mt. Dore-Gebiet 
(Braun-Blanquet 1923), den Picos de Europa, der Cordil¬ 
lera Cantabrica und der Sa. Nevada (Roser 1989). 

Okologie: Die Unterart ist subalpin bis alpin zwischen 1800 
und 2800 m verbreitet. In der Auvergne kommt sie bis unter 
1300 m hinab vor (Braun-Blanquet 1923), in den sudli- 
chen Hochgebirgen (Sa. Nevada, Mittlerer und Hoher Atlas) 
liegen die Vorkommen zwischen 2300 und 3300 m, im 
Hohen Atlas sogar bis oberhalb von 4000 m. Sie wachst in 
Gerollgesellschaften, der Zwergstrauchstufe sowie in Ra- 
sengesellschaften offenbar ohne besondere Bodenanspriiche. 

Chromosomenzahlen: Diploide Zahlen von 2n = 2x = 14 wur- 
den von Litardiere (1950; franzosische Westalpen), Gervais 
(1966, 1968a, 1973b; franzosische Westalpen, Zentralmassiv, 
Zentral- und Ostpyrenaen, Kantabrien, Sa. Nevada), Tombal 
(1968; franzosische Westalpen), Kupfer (1974; Zentralmassiv, 
siidliche Vorberge der Pyrenaen), Galland (1988; marokkani- 
scher Atlas) sowie Roser (1989, 1996; Westalpen, See-Alpen, 
franzosische Ostpyrenaen, Zentralpyrenaen) notiert. 

Karyologie: Im Chromosomensatz von H. sedenense subsp. 
sedenense aus den Ost-Pyrenaen (Ro 10545) wurden unter 
den 2n = 14 metazentrischen Chromosomen vier Satelliten- 
chromosomen ermittelt, entsprechend der fniheren Angabe 
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ERGEBNISSE 


Tab. 3. Ergebnisse der Karyotypanalysen. Die Symbole sind in Tabelie 2 und Kap. 2.2.10 erklart. 1 B-Chromosomen bei der Berechnung nicht 
berucksichtigt, 2 Wert basiert auf der Auswertung unvollstandig kondensierter Pro-Metaphasechromosomen, 3 Wert konnte praparatebedingt 
nicht Oder nicht reproduzierbar erfasst werden, n.u. nicht untersucht. 


Taxon 

Herkunft 

2n = 

Karyotypformel 

L 

[jjm] 

Lm 

[pm] 

Imax 

[ Mm] 

Imin 

[|jm] 

Gi 

[%] 

Si 

[%] 

Hi(C) 

[%] 

Hi(D) 

[%] 

SATi 

45Si 

[%] 

5Si 

[%] 

CON 1 i 

[%] 

CON2i COM2i 

[%] [%] 

H. subg. Helictotrichon 









H. sedenense- Gruppe 









H. sedenense subsp. sedenense 

R 10545 

2x = 14 + IB 

10m SAT: 4m + IB 

82,8 

5,5 

6,5 

2,0 

30,8 

88,1 

2,7 

10,7 

4,5 

3,8 

2,1 

12,4 

8,8 

n.u. 





80.8 1 

5,8' 

6,5' 

5,0' 

76,9' 

87,8' 

2,2' 

11,0' 

5,4' 

3,3' 

2,2’ 

12,1’ 

8,4 

n.u. 

H. sedenense subsp. gervaisii 

R 10588 

4x = 28 

18m 2sm SAT: 8m 

189,3 

6,8 

8,0 

5,5 

68,8 

86,5 

2,4 

7,5 

4,0 

4,1 

1,1 

0,0 3 

0,0 3 

n.u. 

H. parlatorei- Gruppe 









H. setaceum subsp. setaceum 

R 10631 

2x = 14 

11m SAT: 3m 

108,8 

7,8 

10,3 

6,5 

63,4 

83,4 

2,3 

6,6 

2,9 

2,3 

0,9 

4,7 

5,6 

n.u. 

H. setaceum subsp. petzense 

R 10646 

2x = 14 + 4B 

10mSAT:4m + 4B 

103,4 

5,7 

8,0 

2,0 

25,0 

91,4 

2,8 

7,3 

5,0 

2,8 

0,8 

5,8 

5,4 

n.u. 





95,4 1 

6,8' 

8,0' 

6,1' 

76,6' 

90,8' 

1,4' 

7,3' 

8,4' 

1,4' 

0,9’ 

6,3' 

5,9’ 

n.u. 

H. parlatorei 

R 10647 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

98,0 2 

7,0 2 

7,8 2 

6,52 

83,92 

91,2 2 

2,32 

2,8 2 

5,42 

2,32 

1,42 

1,32 

5,42 

n.u. 


W11 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

65,0 

4,6 

6,3 

4,0 

64,0 

85,7 

4,2 

6,7 

2,0 

5,2 

1,5 

7,1 

6,9 

n.u. 

H. xkrischae 

R 10648 

2x = 14 + 2B 

10m SAT: 4m + 2B 

92,5 

5,8 

7,3 

2,0 

28,6 

92,7 

3,5 

4,7 

3,0 

3,5 

1,6 

1,6 

4,6 

n.u. 





88.5 1 

6,3' 

7.3 1 

5.5 1 

75,9' 

92,4' 

2,8' 

4.7 1 

3,6' 

2,8' 

1,7’ 

1.7 1 

4,8’ 

n.u. 

H. cf. xkrischae 

R 10649 

2x = 14 

10m 2sm SAT: 2m 

90,0 

6,4 

7,8 

5,5 

71,0 

76,9 

1,1 

6,0 

4,5 

1,8 

1,3 

3,6 

2,5 

n.u. 

H. sempervirens 

BGL 

6x = 42 

31m SAT: 11m 

205,0 

4,9 

5,8 

4,0 

69,6 

84,7 

0,0 3 

7,7 

1,9 

4,5 

0,7 

0,0 3 

3,7 

n.u. 

H. convolutum- Gruppe 









H. sarracenorum 

R 3266 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

117,5 

8,4 

9,0 

7,7 

86,1 

91,1 

2,1 

8,9 

5,2 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

H. convolutum 

W 34 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

100,3 

5,6 

8,3 

5,0 

60,6 

79,8 

2,7 

8,0 

4,1 

2,7 

1,1 

5,5 

8,0 

n.u. 


R 7316 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

173.3 2 

12,42 

14,02 

10,32 

73,22 

80,52 

2,02 

8,42 

4,6 2 

2,02 

2,02 

6,22 

8,22 

n.u. 


R 10697 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

81,3 

5,8 

7,5 

4,8 

63,3 

84,7 

4,0 

5,7 

4,2 

4,3 

1,8 

8,2 

9,4 

n.u. 

H. filifolium subsp. filifolium 

R 3026 

13x = 91 

77m 4sm SAT: 8m 2sm 

686,0 

7,5 

9,5 

3,8 

39,5 

78,8 

0,8 

2,2 

4,6 

1,1 

0,4 

0,8 

2,4 

n.u. 

H. filifolium subsp. atundanum 

R 10271 

10x = 70 

56m 6sm SAT: 8m 

507,5 

7,3 

9,3 

5,0 

54,1 

77,1 

0,4 

6,0 

10,8 

0,4 

0,7 

4,9 

0,0 3 

n.u. 

H. cantabricum 

R 10570 

12x = 81 

71m SAT: 10m 

634,5 

7,8 

11,0 

8,0 

54,5 

80,6 

1,0 

1,3 

4,4 

1,2 

0,8 

0,0 3 

0,9 

n.u. 

H. desertorum- Gruppe 









H. desertorum subsp. basalticum 

R 10641 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

108,5 

7,8 

9,0 

6,3 

69,4 

88,7 

1,8 

0,0 

5,3 

1,8 

0,5 

0,0 

5,3 

n.u. 

H. subg. Tricholemma 

H. jahandiezii 

R 10297 

4x = 28 

20m SAT: 8m 

266,8 

9,5 

12,3 

7,3 

59,2 

86,9 

2,4 

1,4 

11,0 

1,7 

1,3 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

H. subg. Pubavenastrum 

H. pubescens 

R 10206 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

115,3 

8,2 

10,0 

6,5 

65,0 

88,2 

0,0 3 

0,0 

1,5 

1,3 

1,3 

0,0 

0,0 

n.u. 

H. subg. Pratavenastrum 









H. bromoides-G ruppe 









H. bromoides subsp. bromoides 

W 58 

2x = 14 

10m 2sm SAT: 2m 

131,0 

7,3 

10,5 

8,3 

78,6 

70,7 

1,0 

0,0 

4,8 

1,0 

0,6 

n.u. 

n.u. 

1,8 


R 11039 

2x = 14 

12m SAT: 2m 

121,6 

8,7 

10,0 

7,5 

75,0 

87,5 

0,8 

0,0 

9,0 

n.u. 

0,7 

n.u. 

n.u. 

4,1 

H. cincinnatum 

W 31 

4x = 28 + IB 

22m SAT: 6m + IB 

156,8 

5,4 

6,5 

3,3 

50,0 

83,9 

1,8 

2,2 

6,2 

1,8 

1,4 

n.u. 

n.u. 

1,2 





153,5' 

5,5' 

6.5 1 

4,3 1 

65,4' 

83,8' 

1,5' 

2,2' 

6,9' 

1,5' 

1,5’ 

n.u. 

n.u. 

1.2 1 

H. gervaisii subsp. gervaisii 

R 3418 

8x = 56 

28m 22sm SAT: 6sm 

421,5 

7,5 

10,3 

5,3 

51,2 

62,5 

0,6 

12,5 

6,4 

n.u. 

2,3 

n.u. 

n.u. 

2,5 

H. gervaisii subsp. atundanum 

W 71 

4x = 28 

14m lOsm SAT: 4m 

194,3 

6,9 

8,0 

5,0 

62,5 

71,1 

1,4 

2,6 

4,6 

1,4 

1,3 

n.u. 

n.u. 

6,3 


R 10270 

6x = 42 

24m 12sm SAT: 4m 2sm 

292,0 

7,0 

8,5 

5,3 

61,8 

71,3 

0,9 

6,0 

6,4 

n.u. 

1,9 

n.u. 

n.u. 

5,6 

H. pruinosum 

R 10318 

15x = 105 

67m 28sm SAT: 10m 

416,9 

4,0 

5,3 

2,8 

52,4 

70,6 

0,7 

10,2 

6,3 

0,7 

1,5 

n.u. 

n.u. 

0,0 3 

H. agropyroides 

R 10698 

10x = 70 

48m 12sm SAT: 10m 

355,0 

5,1 

6,3 

4,0 

64,0 

75,7 

2,1 

6,2 

3,2 

1,9 

2,1 

n.u. 

n.u. 

9,1 


W 20 

10x = 65 

52m 3sm SAT: 10m 

264,5 

4,1 

5,8 

2,8 

47,8 

78,4 

2,1 

2,6 

3,5 

1,7 

2,0 

n.u. 

n.u. 

9,3 

H. marginatum- Gruppe 









H. marginatum 

R 9421 

2x = 14 

10m 2sm SAT: 2m 

101,9 

7,3 

8,8 

6,3 

71,4 

85,2 

1,1 

3,3 

4,1 

n.u. 

1,5 

n.u. 

n.u. 

0,0 3 

H. compressum 

R 10707 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

113,8 

8,1 

9,5 

5,3 

55,3 

84,2 

0,9 

17,5 

2,0 

n.u. 

2,3 

n.u. 

n.u. 

11,3 

H. leve 

W 38 

2x = 14 

12m SAT: 2m 

130,5 

7,3 

10,8 

7,5 

73,9 

84,5 

1,1 

0,0 

5,2 

1,1 

0,8 

n.u. 

n.u. 

1,3 

H. albinerve 

R 3459 

2x = 14 + IB 

12m SAT: 2m + IB 

88,0 

5,9 

6,8 

3,0 

44,4 

85,3 

1,7 

0,0 

4,2 

2,0 

1,4 

n.u. 

n.u. 

3,7 





85,0' 

6,1' 

6,8' 

5,5' 

81,5' 

84,8' 

1,2' 

0,0' 

5,3' 

1,2' 

1,5' 

n.u. 

n.u. 

3,8’ 


W 72 

4x = 28 

24m SAT: 4m 

166,8 

6,0 

6,8 

5,0 

74,1 

85,3 

1,5 

0,0 

3,5 

1,6 

1,6 

n.u. 

n.u. 

2,8 

H. cintranum 

R 9525 

6x = 42 

32m 4sm SAT: 6m 

254,5 

6,1 

8,0 

5,3 

65,6 

77,7 

1,7 

3,2 

5,9 

1,3 

2,7 

n.u. 

n.u. 

7,1 

H. hackelii 

R 3521 

6x = 42 

28m 8sm SAT: 6m 

374,0 

8,9 

7,0 

5,8 

65,1 

73,5 

0,0 3 

6,6 

5,9 

1,2 

1,9 

n.u. 

n.u. 

4,1 

H. aetolicum- Gruppe 









H. aetolicum 

R 7266 

2x = 14 

8m 2sm SAT: 4m 

102,5 

7,3 

8,3 

6,8 

81,8 

79,8 

2,2 

5,9 

5,7 

n.u. 

1,0 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

H. armeniacum 

H 471 

12x = 84 

62m lOsm SAT: 10m 2sm 

650,8 

6,6 

9,5 

5,5 

57,9 

72,7 

0,8 

6,1 

7,9 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

H. versicolor- Gruppe 









H. versicolor subsp. versicolor 

R 10965 

2x = 14 

10m SAT: 4m 

69,5 

5,0 

6,0 

4,3 

70,8 

89,1 

9,5 

0,4 

3,8 

2,9 

1,3 

n.u. 

n.u. 

0,0 3 

H. blaui- Gruppe 









H. blaui subsp. blaui 

H 344/b 

14x = 98 

74m 12sm SAT: 10m 2sm 

487,5 

5,0 

6,5 

3,8 

57,7 

72,8 

0,6 

3,5 

9,8 

0,6 

0,6 

n.u. 

n.u. 

1,3 

H. pratense subsp. pratense 

R 10207 

18x = 126 

92m 20sm SAT: 14m 

656,8 

5,2 

6,5 

3,3 

50,0 

76,2 

1,2 

7,0 

3,5 

1,2 

1,5 

n.u. 

n.u. 

1,5 

H. pratense subsp. aff. pratense 

R 3998 

14x = 98 

64m 24sm SAT: 10m 

748 2 

7,6 2 

11,82 

5,32 

44,72 

71,52 

0,52 

3,22 

7,92 

0,6 2 

0,92 

n.u. 

n.u. 

0,42 

H. pratense subsp. ibericum 

R 3774 

15x = 105 

81m lOsm SAT: 14m 

412,0 

3,9 

5,0 

3,0 

60,0 

79,9 

1,1 

4,9 

4,8 

1,2 

1,5 

n.u. 

n.u. 

4,6 


R 3814 

15x = 104+ 2B 

75m 18sm + 2B SAT: 12m 2sm 

552,8 

5,2 

8,5 

2,3 

26,5 

73,7 

1,8 

4,0 

2,2 

1,8 

1,4 

n.u. 

n.u. 

2,1 





548,3' 

5.3 1 

8.5 1 

4,0' 

47,1' 

73,6' 

1,8' 

3,9' 

2,2' 

1,8' 

1,4’ 

n.u. 

n.u. 

2,1 1 


R 10568 

14x = 98 

80m lOsm SAT: 4m 4sm 

578,8 

5,9 

8,0 

4,3 

53,1 

71,8 

0,6 

4,6 

7,8 

0,4 

1,1 

n.u. 

n.u. 

3,8 

H. pratense subsp. amethysteum 

R 3990 

18x = 126 

102m lOsm SAT: 10m 4sm 

537,5 

4,3 

6,0 

2,5 

41,7 

79,0 

0,8 

0,0 

5,5 

1,0 

1,1 

n.u. 

n.u. 

0,5 


R 4013 

18x = 126 

102m 12sm SAT: 8m 4sm 

596,3 

4,7 

6,0 

2,3 

37,5 

79,1 

0,0 3 

0,0 

4,0 

1,0 

0,7 

n.u. 

n.u. 

0,0 3 


R 4015 

18x = 130 

101m 14sm SAT: 9m 6sm 

630,5 

4,9 

7,5 

2,0 

26,7 

77,0 

0,9 

1,1 

4,3 

1,1 

1,4 

n.u. 

n.u. 

0,0 3 

H. pratense s.l. 

R 10633 

18x = 130 

85m 35sm SAT: 6m 4sm 

714,8 

5,5 

7,5 

3,5 

46,7 

69,9 

0,0 3 

1,2 

5,5 

0,6 

0,6 

n.u. 

n.u. 

0,4 

H. praeustum subsp. praeustum 

W10 

16x = 112 

81m 16sm SAT: 7m 8sm 

512,5 

4,6 

6,5 

3,0 

46,2 

71,0 

1,6 

8,9 

2,0 

1,8 

0,9 

n.u. 

n.u. 

2,5 


R 10232 

18x = 124 

80m 32sm SAT: 12m 

548,4 

4,4 

6,3 

3,3 

52,0 

70,3 

1,2 

6,3 

3,1 

1,2 

1,2 

n.u. 

n.u. 

3,0 

H. adsurgens- Gruppe 









H. adsurgens subsp. adsurgens 

R 9575 

18x = 126 

92m 20sm SAT: 14m 

1045.8 2 

8,32 

10,82 

6,32 

58,12 

75,22 

0,0 3 

3,12 

6,22 

0,92 

0,8 2 

n.u. 

n.u. 

1,12 

H. planiculme 

H 401 

18x = 123 

86m 23sm SAT: 14m 

660,0 

5,4 

7,0 

3,8 

53,6 

71,3 

0,0 3 

4,8 

3,8 

1,3 

1,5 

n.u. 

n.u. 

2,6 

incertae sedis 









H. lusitanicum 

R 3710 

20x = 138 

108m 16sm SAT: 12m 2sm 

772,8 

5,6 

7,0 

4,0 

57,1 

75,6 

1,6 

1,5 

4,6 

1,0 

1,2 

n.u. 

n.u. 

1,3 
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Helictotrichon subg. Helictotrichon 


Taxon 

Herkunft 

2n = 

Karyotypformel 

L 

[ H m l 

Lm 

[jjm] 

Imax 

[^m] 

Imin 

[Mm] 

Gi 

[%] 

Si 

[%] 

Hi(C) 

[%] 

Hi(D) 

[%] 

SATi 

45Si 

[%] 

5Si 

[%] 

CONI i 

[%] 

CON2i 

[%] 

COM2i 

[%] 

Pooideae / Aveneae 









Agrostis capillaris 

R 

10660 

4x = 28 

22m SAT: 3m 3sm 

115,5 

4,1 

5,5 

3,3 

59,1 

79,1 

0,0 3 

9,0 

0,9 

3,0 

1,5 

n.u. 

3,8 

n.u. 

Ammophila arenaria subsp. anindinacea 

HB Lisboa 742 

4x = 28 

18m 4sm SAT: 6m 

164,3 

5,9 

10,0 

4,0 

40,0 

78,0 

2,5 

5,0 

0,5 

2,5 

0,4 

n.u. 

0,0 

n.u. 

Amphibromus nervosus 

R 

10764 

6x = 42 

34m 4sm SAT: 2m 2sm 

151,6 

3,6 

5,3 

2,4 

45,2 

68,9 

1,0 

0,7 

1,3 

1,0 

0,7 

0,0 

n.u. 

n.u. 


R 

10770 

6x = 42 

38m SAT : 4sm 

193,8 

4,5 

6,8 

2,6 

38,9 

73,0 

1,4 

0,0 

1,4 

1,4 

0,3 

n.u. 

0,0 

n.u. 

Arrhenatherum elatius 

W77 

4x = 28 

24m SAT: 4m 

191,8 

6,8 

9,0 

6,3 

69,4 

85,7 

1,6 

6,8 

1,5 

1,6 

2,2 

0,0 

n.u. 

n.u. 

Avena macrostachya 

CC 7068 

4x = 28 

20m SAT : 8m 

235,5 

8,4 

9,8 

6,8 

69,2 

88,4 

1,8 

0,0 

6,1 

2,0 

1,0 

n.u. 

0,0 

n.u. 

Deschampsia cesp'itosa subsp. cesp'itosa 

R 

10734 

4x = 26 

8m 8sm 4st SAT : 4m 2st 

118,6 

4,6 

6,3 

3,0 

48,0 

53,3 

0,0 3 

13,5 

0,8 

2,5 

1,9 

n.u. 

0,0 

n.u. 

Holcus mollis subsp. mollis 

R 

10658 

4x = 28 

18m 6sm SAT: 4m 

215,8 

7,7 

11,0 

4,5 

40,9 

72,9 

0,8 

4,6 

4,3 

1,9 

0,7 

n.u. 

1,7 

n.u. 

Koeleria cristata 

R 

10727 

8x = 56 

47m 4sm SAT: 5m 

263,0 

4,7 

6,3 

2,8 

44,0 

81,1 

1,0 

3,3 

3,5 

1,0 

1,5 

n.u. 

1,5 

n.u. 

Lagurus ovatus 

R 

9271 

2x = 14 

9m Ism SAT: 4m 

75,0 

5,4 

6,8 

4,3 

63,0 

85,2 

2,7 

1,8 

2,9 

2,7 

0,0 3 

0,0 3 

0,0 3 

n.u. 

Pseudarrhenatherum longifolium 

R 

9322 

2x = 14 + 2B 

8m 4sm SAT: 2m + 2B 

81,5 

5,1 

7,5 

2,3 

30,0 

75,3 

2,8 

3,8 

4,0 

1,4 

2,0 

0,0 

0,0 

n.u. 






76.8 1 

5.5 1 

7,5’ 

4,4’ 

58,3’ 

74,4’ 

2.4 1 

4,1’ 

8,0’ 

1,0’ 

2,1 1 

0,0’ 

0,0’ 

n.u. 

Trisetum flavescens subsp. flavescens 

R 

10728 

6x = 36 

30m SAT : 2m 4sm 

169,8 

4,7 

6,0 

3,5 

58,3 

77,3 

0,0 3 

13,3 

1,3 

1,2 

1,0 

n.u. 

2,8 

n.u. 

Pooideae / Poeae 









Festuca rubra subsp. rubra 

W 78 

6x = 41 

29m SAT: 12m 

222,5 

5,4 

6,5 

4,0 

61,5 

82,8 

2,8 

6,8 

4,0 

3,1 

0,6 

n.u. 

3,0 

n.u. 

Cynosurus echinatus 

R 

10700 

2x = 18 

12m 2sm SAT: 4m 

134,3 

7,5 

12,3 

3,3 

26,5 

82,0 

1,5 

1,1 

2,9 

1,5 

0,4 

n.u. 

0,4 

n.u. 

Pooideae / Triticeae 









Elymus farctus subsp. fardus 

R 

9387 

4x = 27 

23m SAT : 4m 

251,5 

9,3 

11,8 

7,3 

61,7 

83,2 

3,8 

6,0 

2,2 

0,8 

0,4 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

Pooideae / Seslerieae 









Sesleria albicans subsp. albicans 

R 

11040 

8x = 55 

45m 2sm SAT : 8m 

328,5 

6,0 

7,3 

4,8 

65,5 

82,8 

1,3 

3,3 

1,3 

1,4 

1,1 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

Arundinoideae / Danthonieae 









Danthonia alpina 

R 

10712 

4x = 36 

32m 2sm SAT : 2m 

128,5 

3,6 

5,0 

2,8 

55,0 

77,9 

1,0 

0,0 

3,6 

1,0 

0,4 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

Danthonia alpina 

R 

10732 

4x = 36 

30m 4sm SAT: 2m 

111,9 

3,1 

4,5 

2,0 

44,4 

75,5 

0,9 

0,0 

3,3 

0,9 

0,6 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

Danthonia decumbens 

R 

10711 

4x = 36 

30m 4sm SAT: 2m 

95,6 

2,7 

4,0 

1,8 

43,8 

80,0 

0,7 

0,0 

2,9 

0,7 

0,5 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

Danthonia decumbens 

R 

10659 

4x = 36 

30m 4sm SAT: 2m 

89,8 

2,5 

3,3 

1,9 

57,7 

82,2 

1,1 

0,0 

1,5 

1,1 

0,6 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

Arundinoideae / Arundineae 









Arundo plinii 

R 

9052 

4x = 48 

46m SAT: 2m 

134,1 

2,8 

3,5 

1,5 

42,9 

82,5 

0,4 

4,8 

0,0 

0,4 

0,0 3 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

Stipoideae / Stipeae 









Stipa gigantea 

R 

9476 

7x = 84 

68m 8sm SAT: 8m 

151,1 

1,8 

2,5 

1,3 

50,0 

81,5 

2,6 

0,0 

0,8 

2,6 

0,2 

n.u. 

n.u. 

n.u. 

incertae sedis 









Danthoniastrum compactum 

R 

10724 

2x = 24 

18m 4sm SAT: 2m 

48,5 

2,0 

3,1 

1,3 

40,0 

77,2 

1,3 

0,0 

1,0 

1,3 

0,0 3 

n.u. 

0,0 3 

n.u. 


filr eine Population aus den Westalpen (Roser 1989). Zudem 
enthalt der Satz ein B-Chromosom, welches im Bereich der 
45S rDNA-Hybridisierungsstelle eine sekundare Einschnii- 
rung enthalt und damit auch eine NOR besitzt (10m SAT: 4m 
+ IB - Tabelle 3; Abb. 1; Tafel 1: A). In anderen Chromoso- 
menspreitungen konnten auch zwei B-Chromosomen nach- 
gewiesen werden. Durch Silberfarbung wurde gezeigt, dass 
alle vier NORs der A-Chromosomen aber auch die NORs der 
B-Chromosomen aktive NORs sind (Tafel 1: A7). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
80,8 m ergibt sich, auch bei Vernachlassigung des B-Chro- 
mosoms, eine im Vergleich zu den anderen diploiden Arten 
dieser Gattung niedrige Mittlere Chromosomenlange von 
Lm = 5,8 m. Die Langenunterschiede 1 = 6,5-5,0 m (ohne 
B-Chromosom) zwischen den Chromosomen sind relativ 
gering, woraus der hohe GroBengradient-Index von Gi = 
76,9% resultiert. Die vergleichsweise hohen Symmetrie- 


Indizes von Si = 87,8 (ohne B-Chromosom) bzw. 88,1% (mit 
B-Chromosom) sind typisch fiir diploide und niedrig poly- 
ploide Arten der gesamten Gattung Helictotrichon. 

Die chromosomalen Satelliten zeigen eine moderate Ausdeh- 
nung. Daraus ergeben sich die fiir diploide Arten dieser Unter- 
gattung typischen Werte fiir die Satelliten-Indizes von SATi = 5,4 
bzw. 4,5. Das gesamte Chromomycin-positive Heterochromatin 
befindet sich an diesen Orten. Die CMA-Indizes betragen Hi(C) 
= 2,2 bzw. 2,7%. Die 45S rDNA hybridisierte auBerhalb der fiinf 
NORs als sehr schmale Bander (< 0,2 m) auch in fiinf Nicht- 
Satellitenchromosomen, bei den Chromosomen 1 und 2 sogar in 
beiden Armen. Die 45S-Indizes mit 45Si = 3,3 bzw. 3,8% sind 
dadurch hoher als die CMA-Indizes. Verglichen mit denen der 
anderen hier untersuchten diploiden Arten liegen sie jedoch im 
mittleren Bereich. Diese kleinen Stellen der 45S rDNA sind 
weder Chromomycin-positiv noch besitzen sie eine sekundare 
Einschniirung (siehe Kap. 4.2.2). 


Abb. 1. Idiogramm fiir 
H. sedenense subsp. sedenense (Ro 10545). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.1.1. 
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ERGEBNISSE 


DAPI-positive Heterochromatinbander liegen in den 
Chromosomenenden der Nicht-Satellitenchromosomen 7, 8, 
9, 10 und 13 in beiden Armen, bei alien anderen jeweils nur 
in einem Arm. Die Satellitenchromosomen 4, 5 und 14 zei- 
gen DAPI-Bander in den langen Armen. Aus diesen insge- 
samt 18 ausgesprochen breiten DAPI-Bandern ergeben sich 
hohe Werte der DAPI-Indizes von Hi(D) = 11,0 bzw. 10,7%. 

VerhaltnismaBig ausgedehnte, interkalare Bander der 5S 
rDNA in den vier Nicht-Satellitenchromosomen 1, 2, 7 und 
13 bedingen die hohen 5S-Indizes (5Si = 2,2 bzw. 2,1%). 
Das 5S rDNA-enthaltende Chromosomenpaar VI ist durch 
DAPI-Bander in beiden Armen charakterisiert. Die 5S 
rDNA-enthaltenden Chromosomen des Paares I besitzen 
DAPI-Bander nur im Arm ohne 5S rDNA. 

An den Chromosomenenden konnten insgesamt 23 ausge¬ 
dehnte Regionen mit der Satelliten-DNA CONI und 16 mit 
CON2 nachgewiesen werden. Die Satelliten-DNA CON2 
kommt auBerdem in alien vier 5S rDNA-Regionen vor (Abb. 
1; Tafel 1: Al, A4; Kap. 4.2.5). An den Enden der Chro¬ 
mosomen 3, 7, 13 und 14 sowie im Satelliten des Chro- 
mosoms 11 liegt nur die Satelliten-DNA CONI, im langen 
Arm des Chromosoms 6 nur die Satelliten-DNA CON2. An 
15 Positionen kommen beide Satelliten-DNAs gemeinsam 
im selben Chromosomenabschnitt vor. Aus der vergleichs- 
weise starken Ausdehnung dieser Bander resultieren hohe 
Werte fur die CONI- (CONli = 12,1 bzw. 12,4%) und die 
CON2-Indizes (CON2i = 8,8 bzw. 8,4%). 

Alle Abschnitte, in denen beide Satelliten-DNAs gemein¬ 
sam vorkommen, besitzen DAPI-positives Heterochromatin. 
Dagegen weisen die Bereiche der CONl-Bander im Chro- 
mosom 3 sowie in den Satelliten der Chromosomen 4, 5, 11 
(zumindest ohne vorherige in ji/w-Hybridisierung) und 15 
keine DAPI-Biinder auf. In gleicher Weise zeigen auch die 
CON2-Bander im subtelomerischen Bereich des Chromo¬ 
soms 6, in den Bereichen der 5S rDNA-Biinder als auch in 
den Satelliten der Chromosomen 4, 5 (zumindest ohne vor¬ 
herige in jitu-Hybridisierung) und 16 keine DAPI-Biinder. 
Da somit in nur 95% der CONl-Bander und 82% der CON2- 
Bander DAPI-positives Heterochromatin nachzuweisen ist, 
wird deutlich, dass das konstitutive Heterochromatin aus 
verschiedenen Typen repetitiver DNA zusammengesetzt sein 
kann (vgl. Fuchs et al. 1994, Kuipers et al. 2002, siehe Kap. 
4.2.6). Dieses Ergebnis wurde in diesen Untersuchungen 
auch in zahlreichen anderen Taxa gefunden (s.u.). 


3.1.1.1.2 H. sedenense subsp. gervaisii 

Verbreitung: Die subsp. gervaisii, endemisch in den Zen- 
tral- und Westpyrenaen, ersetzt westlich von Andorra zuneh- 
mend die subsp. sedenense. Im Uberlappungsgebiet der 
Areale beider Unterarten (z.B. Panticosa, Prov. Huesca) 
kommt die subsp. gervaisii oft in groBerer Hohe als subsp. 
sedenense vor, bis liber 3200 m. 


Okologie: Die Unterart kommt an lichten Stellen subalpiner 
Nadelwalder (Pinus nigra, P. uncinata), in der Zwerg- 
strauchstufe, in Rasen und auf Felsen der alpinen Stufe bis 
in die hochalpine Stufe (Monte Perdido) vor. Sie besitzt 
offenbar keine besonderen Bodenanspriiche. 

Chromosomenzahlen: Tetraploide Chromosomenzahlen 
von 2n = 4x = 28 ermittelten Gervais (1966, 1968a, 1973b; 
spanische und franzosische Seite der Pyrenaen), Romero 
Zarco (1985a) und Roser (1989; Pyrenaen-Vorgebirge 
Huescas und Navarras). 

Karyologie: Fiir die tetraploide subsp. gervaisii aus Spanien, 
Prov. Huesca (Ro 10588) konnten unter den 2n = 28 acht 
Satellitenchromosomen ermittelt werden, deren NORs durch 
Silberfarbung bestatigt wurden. In den bisherigen Arbeiten 
mit klassischen Chromosomenfarbungen wurden nur vier von 
ihnen gefunden (Gervais 1973b, Romero Zarco 1985a, Roser 
1989). Zwei Nicht-Satellitenchromosomen sind submetazen- 
trisch (18m 2sm SAT: 8m - Tabelle 3; Abb. 2). 

Aus der Gesamtchromosomenlange von L = 189,3 m 
ergibt sich eine Mittlere Chromosomenlange von Lm = 6,8 
m. Beziiglich der Langenunterschiede zwischen den 
Chromosomen (Gi = 68,8 %) und der Verhaltnisse von lan¬ 
gen zu kurzen Armen (hoher Si = 86,5 %) zeigt diese tetra¬ 
ploide Art starkere Ahnlichkeiten zu den diploiden als zu 
den sonstigen polyploiden Vertretern dieser Untergattung. 
Trotz der zwei submetazentrischen Chromosomen entspricht 
der Symmetrie-Index weitgehend dem der subsp. sedenense. 

Aus der Lange der chromosomalen Satelliten resultiert 
ein SATi von 4,0. In den NORs der Chromosomen 8 und 26 
konnte praparationsbedingt kein Chromomycin-positives 
Heterochromatin nachgewiesen werden. Der CMA-Index 
betragt Hi(C) = 2,4%. 45S rDNA-Bander lassen sich auch 
bei dieser Unterart in Nicht-Satellitenchromosomen lokali- 
sieren. In den Chromosomen 17, 18, 19, und 22 liegen sie im 
subtelomerischen Bereich von jeweils einem, in den 
Chromosomen 3 und 4 von beiden Armen, im Chromosom 
25 zentromernah im kurzen Arm. Wahrscheinlich handelt es 
sich bei solchen Bandern nicht um Orte der Nukleolenbil- 
dung (siehe Kap. 4.2.2). Der 45S-Index ist durch das zusiitz- 
liche Vorkommen dieser Sequenzen auBerhalb der NORs 
relativ hoch (45Si = 4,1%). 

Im Chromosomensatz wurden insgesamt 31 DAPI-Bander 
im Bereich der Chromosomenenden nachgewiesen. Daraus 
resultiert der hohe Wert fiir den DAPI-Index von Hi(D) = 
7,5%. Sieben der Nicht-Satellitenchromosomen besitzen 
DAPI-positives Heterochromatin in beiden Chromosomen- 
armen. In den Chromosomen 14, 15, 22 und 23 liegen die 
DAPI-Bander nur in den kurzen, in den submetazentrischen 
Chromosomen 24 und 25 eindeutig nur in den langen Armen. 
Die Chromosomen 1, 3, 4, 5 und 6 mit jeweils gleichlangen 
Armen (r = 1) besitzen ebenfalls nur ein DAPI-Band. Fiinf 
der acht Satellitenchromosomen zeigen DAPI-Bander im 
Chromosomenarm ohne Satellit. 
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Abb. 2. Idiogramm fur 
H. sedenense subsp. gervaisii (Ro 10588). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.1.2. 



Entsprechend den Verhaltnissen bei der subsp. sedenense 
hybridisiert auch hier die 5S rDNA-Probe interkalar in den 
kurzen Chromosomenarmen. Die Langen der insgesamt acht 
vorkommenden 5S rDNA-Bander ergeben einen Index von 
5Si = 1,1%. In sechs dieser acht Chromosomen mit 5S 
rDNA-Bandern wurden im gegeniiberliegenden Chromoso- 
menarm subtelomerische DAPI-Bander nachgewiesen. Das 
Chromosom 7 besitzt in beiden Armen DAPI-Bander, das 
Chromosom 16 jedoch gar keine, was auf einer Translokati- 
on beruhen diirfte. Die Anzahl und Lage der NORs und der 
5S rDNA-Loci entsprechen einem Vielfachen der subsp. 
sedenense. Einzelne Chromosomen - z.B. der Paare I - bei- 
der Unterarten zeigen auch in anderen chromosomenmor- 
phologischen Merkmalen (u.a. Symmetrie, Lage der DAPI- 
Bander) deutliche Ubereinstimmungen. 

In den folgenden Hybridisierungsschritten lieBen sich nur 
sechs subtelomerische Chromosomenabschnitte nachweisen, 
welche die Satelliten-DNA C0N2 enthalten, nur ein 
Abschnitt mit der Satelliten-DNA CONI. Aufgrund des 
schlechten Zustands der Praparate nach der ersten Hybridi- 
sierung sind vermutlich nicht alle Loci detektiert worden, so 
dass die Ausdehnung dieser Satelliten-DNA Abschnitte im 
Genom in Tabelle 3 nicht angegeben wird. In den Chromo¬ 
somen 7 und 20 war die Satelliten-DNA CON2 interessan- 
terweise wiederum in der Region der 5S rDNA nachweisbar 
(siehe Kap. 4.2.5). 

3.1.1.2 H. parlatorei -Gruppe 

Die Arten der H. parlatorei- Gruppe, H. parlatorei, H. seta- 
cenin (incl. H. petzense) und H. sempervirens, sind ende- 
misch in den Alpen. Sie sind vor allem siidalpin verbreitet 
und zeigen sich hauptsachlich an die eiszeitlichen Refugial- 


gebiete gebunden (vgl. Merxmuller 1952), lediglich H. 
parlatorei erreicht an einigen Stellen der bayerischen und 
osterreichischen Alpen die Nordkette der Alpen. Samtliche 
Arten sind basi- und thermophil und in montanen bis alpinen 
Rasen- und Felsspaltengesellschaften zu finden (Roser 
1989, 1996). Ahnlich wie bei der H. sedenense- Gruppe lasst 
sich auch innerhalb der H. parlatorei- Gruppe eine West-Ost- 
Disjunktion in der Verbreitung feststellen (Unterarten von 
H. setaceum). 

3.1.1.2.1 H. setaceum subsp. setaceum 

Verbreitung: Die subsp. setaceum ist auf die siidwestlichen 
Kalkalpen, insbesondere auf die Refugialgebiete der Drome- 
und See-Alpen beschrankt. 

Okologie: Die Pflanzen besiedeln Kalkfelsen der (hoch-) 
montanen bis alpinen Stufe. 

Chromosomenzahlen: Fur H. setaceum subsp. setaceum 
wurden in friiheren Untersuchungen Chromosomenzahlen 
von 2n = 2x = 14 und 2n = 4x = 28 gefunden (Litardiere 
1950; Gervais 1965, 1972, 1973b; Roser 1989). Abweichen- 
de Angaben der alteren Literatur gehen vermutlich auf 
Verwechslungen mit anderen Helictotrichon- Arten zuriick 
(vgl. Gervais 1973b). 

Karyologie: Fur H. setaceum subsp. setaceum vom Mt. 
Ventoux (Ro 10631) wurden unter den 2n = 14 metazentri- 
schen Chromosomen insgesamt drei Satellitenchromosomen 
nachgewiesen (11m SAT: 3m - Tabelle 3; Abb. 3; Tafel 1: 
B). Die Aktivitat der drei NORs wurde durch Silberfarbung 
bestatigt (Tafel 1: Bl). 
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Abb. 3. Idiogramm fur 
H. setaceum subsp. setaceum (Ro 10631). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.2.1. 


Sowohl beziiglich der Mittleren Chromosomenlange von 
Lm = 7,8 m als auch des Symmetrie-Indexes von Si = 
83,4% entsprechen die Chromosomen den iiblichen Werten 
bei den anderen Diploiden der Untergattung Helictotrichon. 
Die groBen Langenunterschiede zwischen den Einzelchro- 
mosomen von 1 = 6,5-10,3 m ergeben einen niedrigen 
GroBengradient-Index von Gi = 63,4%. 

Aufgrund der sehr ausgedehnten chromosomalen Satelli- 
ten berechnet sich der niedrige Satelliten-Index von SATi = 
2,9. Da auBerhalb der NORs keine weiteren Hybridisie- 
rungsstellen der 45S rDNA nachgewiesen und insgesamt nur 
drei chromosomale Satelliten und NORs (sonst gewohnlich 
vier in dieser Untergattung) nachgewiesen wurden, liegen 
die Indizes fur 45S rDNA mit 45Si = 2,3% und Chromomy- 
cin mit Hi(C) = 2,3% dennoch im mittleren Bereich der 
Diploiden dieser Untergattung. 

Insgesamt wurden 17 subtelomerische DAPI-Bander 
nachgewiesen. Davon befinden sich zwolf jeweils in beiden 
und fiinf in jeweils einem Arm betreffender Chromosomen. 
Die drei Satellitenchromosomen besitzen DAPI-Bander im 
subtelomerischen Bereich des Chromosomenarms ohne 
Satellit. Die Menge an nachweisbarem DAPI-positiven 
Heterochromatin, deren Hohe sich durch den DAPI-Index 
von Hi(D) = 6,6% ausdriickt, liegt wiederum im mittleren 
Bereich fur die diploiden Arten dieser Untergattung. 

Die 5S rDNA liegt interkalar in nur zwei Positionen der 
kurzen Arme der Nicht-Satellitenchromosomen 1 und 2. 
Daraus resultiert der sehr niedrige 5S-Index (5Si = 0,9%). 
Beide 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen zeigen DAPI- 
Bander in beiden Chromosomenarmen. 

Zusatzlich zu 13 ausgedehnten subtelomerischen Regio- 
nen hybridisierte die Satelliten-DNA CON2 auch bei diesem 
Taxon im Bereich der 5S rDNA. Die Satelliten-DNA CONI 
war in zwolf Regionen nachweisbar. In elf dieser 13 bzw. 
zwolf Positionen kommen beide Sequenzen gemeinsam vor. 
In den Regionen beider Satelliten-DNAs befindet sich 
DAPI-positives Heterochromatin. Auch die Werte fur den 
CONI-Index (CONli = 4,7%) und den CON2-Index (CON2i 
= 5,6%) liegen verglichen mit den anderen Diploiden der 
Untergattung Helictotrichon im mittleren Bereich. 


3.1.1.2.2 H. setaceum subsp. petzense 

Verbreitung: Mit einer Arealliicke von ca. 600 km zur 
subsp. setaceum kommt die subsp. petzense mit nur wenigen 
Fundpunkten in den Kalkalpen des karntnerisch-sloweni- 
schen Grenzgebietes vor (Melzer 1967, Hartl et al. 1992). 

Okologie: Die Pflanzen wachsen von der (hoch-)montanen 
bis zur alpinen Stufe als dichte Horste hauptsachlich in 
Felsspalten steiler Kalkwande (Petzen, Karntner Storschitz), 
aber auch an Dolomitfelsen (Siidseite der Uschowa, vgl. 
Conert 1979-1998). 

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen von 
2n = 2x = 14 nennt Sauer (1971) von Pflanzen des Trebnik- 
kars. 

Karyologie: Im Chromosomensatz der subsp. petzense aus 
den Karawanken (Ro 10646) hybridisierte die 45S rDNA in 
vier der 14 metazentrischen und in alien vier B-Chromo- 
somen. Diese Hybridisierungsstellen enthalten zudem Chro- 
momycin-positives Heterochromatin. Offenbar besitzen 
neben den vier A-Chromosomen auch die vier B-Chromo- 
somen jeweils eine NOR (10m SAT: 4m + 4B - Tabelle 3; 
Abb. 4; siehe Kap. 4.3.3). 

Auch bei Vernachlassigung der B-Chromosomen ergibt 
sich aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
95,4 m eine relativ niedrige Mittlere Chromosomenlange 
von Lm = 6,8 m. Die fur diploide Arten dieser Untergat¬ 
tung charakteristische geringe GroBenvarianz zwischen 
langstem und kiirzestem Chromosom von 1 = 8,0-6,1 m 
(ohne B-Chromosomen) bedingt den relativ hohen GroBen¬ 
gradient-Index von Gi = 76,6%. Durch die annahernd glei- 
chen Langen von kurzen und langen Armen resultieren die 
fiir die meisten Vertreter der H. parlatorei -Gruppe typi- 
schen, uberdurchschnittlich hohen Werte fiir die Symmetrie- 
Indizes von Si = 90,8 (ohne B-Chromosomen) bzw. 91,4% 
(mit B-Chromosomen). 

Aufgrund der relativ geringen Ausdehnung der chromo¬ 
somalen Satelliten kommen die hohen Satelliten-Indizes 
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Helictotrichon subg. Helictotrichon 


Abb. 4. Idiogramm fur 
H. setaceum subsp. petzense (Ro 10546). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.2.2. 



von SATi = 8,4 (ohne B-Chromosomen) bzw. 5,0 (mit B- 
Chromosomen) zustande. Ohne Beriicksichtigung der B- 
Chromosomen ergeben sich daraus niedrige Werte fiir die 
45S- und CMA-Indizes mit 45Si = Hi(C) = 1,4%. Zieht man 
die B-Chromosomen in die Berechnung ein, so liegen die 
45S- und CMA-Indizes mit 45Si = Hi(C) = 2,8% im mittle- 
ren Bereich. 

Neben insgesamt 15 DAPI-Bandern in subtelomerischen 
Bereichen der Chromosomen des normalen Satzes kommen 
auch in alien vier B-Chromosomen im parazentromerischen 
Bereich DAPI-positive Bander vor. DAPI-positives Hetero¬ 
chromatin ist anteilsmaBig - mit oder ohne Beriicksichti- 
gung der B-Chromosomen - stark vertreten; es ergibt sich 
ein vergleichsweise hoher DAPI-Index von Hi(D) = 7,3%. 
Die vier Nicht-Satellitenchromosomen 3, 4, 6 und 7 besit- 
zen DAPI-Bander in beiden Armen. Die anderen sechs 
Nicht-Satellitenchromosomen 1, 2, 5, 8, 9 und 12 besitzen 
DAPI-Bander in jeweils nur einem Arm. Das Satelliten- 
chromosom 13 hat im langen Chromosomenarm ein DAPI- 
Band. 

Drei z.T. sehr schmale interkalare Bander der 5S rDNA in 
den kurzen Armen der Chromosomen 3, 4 und 5 ergeben die 
relativ niedrigen 5S-Indizes von 5Si = 0,9 bzw. 0,8%. Ein 5S 
rDNA-enthaltendes Chromosomenpaar (II) besitzt, wie in 
der subsp. setaceum, DAPI Bander in beiden Armen, das 
weitere Chromosom mit 5S rDNA (5) besitzt ein DAPI-Band 
im kurzen Arm. 

Bei der Hybridisierung der Satelliten-DNA CONI konn- 
ten elf Hybridisierungsstellen nachgewiesen werden. Alle 
diese Positionen sind zugleich DAPI-positiv. Die CON1- 
Indizes zeigen moderate Werte (CONli = 6,3 bzw. 5,8%). 
Die Satelliten-DNA CON2 liegt an 13 Positionen in subtelo¬ 
merischen Bereichen. Sie kommt nur in den drei 5S rDNA- 
enthaltenden Chromosomen und im Chromosom 12 gemein- 
sam mit der Satelliten-DNA CONI an denselben Loci vor. 
Vier der zwolf CON2-Bander sind DAPI-negativ, d.h. 69% 
der CON2-Bander sind DAPI-positiv. Die CON2-Indizes lie¬ 
gen mit CON2i = 5,9 bzw. 5,4% ebenfalls im iiblichen 
Bereich. Wie bei H. sedenense und der Schwester-Unterart 
subsp. setaceum lieB sich die Satelliten-DNA CON2 auBer in 
den genannten subtelomerischen Positionen auch in alien 
drei 5S rDNA-Regionen nachweisen. 


3.1.1.2.3 H. parlatorei 

Verbreitung: Das Verbreitungsgebiet von H. parlatorei ist 
auf die Alpen beschrankt. Es erstreckt sich von einzelnen 
isolierten Vorkommen in den Westalpen iiber die nordlichen 
und siidlichen Kalkalpen - nordostlich bis zum Wiener 
Schneeberg und siidostlich bis zu den Steiner Alpen und den 
Karawanken (Vollmann 1914, Aichinger 1933, Gervais 
1973b, Pignatti 1982). 

Okologie: Helictotrichon parlatorei ist basiphil und gedeiht 
auf Schutt und Geroll der hochmontanen Stufe, in subalpi- 
nen Larchenwaldern bis zur Zwergstrauchstufe und in alpi- 
nen Rasen (Oberdorfer 1983). 

Chromosomenzahlen: Diploide Populationen mit 2n = 2x = 
14 wurden durch Polatschek (1966), Sauer (1971), 
Gervais (1966, 1973b) und Roser (1989, 1996) fiir unter- 
schiedliche Regionen der Alpen angegeben. Tetraploide 
Populationen mit 2n = 4x = 28 sind von drei Populationen 
aus dem Chisone-Tal im Piemont (Gervais 1973b; Roser 
1989, 1996) bekannt. 

Karyologie: Von H. parlatorei wurden zwei Herkiinfte, eine 
aus Karnten in Osterreich (Ro 10647) und eine vom M. 
Baldo in Italien (W 11) untersucht. In beiden wurden unter 
den 2n = 14 metazentrischen Chromosomen vier Satelliten- 
chromosomen nachgewiesen (10m SAT: 4m - Tabelle 3; 
Abb. 5, 6; Tafel 1: F). 

Die Chromosomen der Population aus Karnten (Ro 
10647) besitzen eine mittlere Chromosomenlange von Lm = 
7,0 m (L = 98,0 m). Sie zeigen moderate Langenvarianzen 
(1 = 7,8-6,5 m), woraus ein GroBengradient-Index von Gi = 

83,9% resultiert. Die Chromosomen sind sehr symmetrisch 
(Si = 91,2%). 

Die Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ergibt 
einen Satelliten-Index von SATi = 5,4 sowie Werte fiir den 
CMA- und den 45S-Index von Hi(C) = 45Si = 2,3%, welche 
fiir diploide Vertreter der Untergattung typisch sind. 

Es wurden nur acht, z.T. sehr schmale subtelomerische 
DAPI-Bander nachgewiesen, woraus sich der sehr geringe 
Wert fiir Hi(D) = 2,8% ergibt. Die DAPI-Bander kommen im 
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ERGEBNISSE 



Abb. 5. Idiogramm fur 
H. parlatorei (Ro 10647). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.2.3. 



Abb. 6. Idiogramm fur 
H. parlatorei (W 11). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.2.3. 


Chromosom 13 in beiden Armen, in den Chromosomen 1, 2, 
11 und 12 in den kurzen Armen, im Satellitenchromosom 5 
im langen Arm und im Chromosom 14, welches gleichlange 
Arme hat, in einem Arm vor. 

Die 5S rDNA befindet sich in den langen Armen von vier 
Nicht-Satellitenchromosomen. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 
1,4% im mittleren Bereich fur die diploiden Arten dieser 
Untergattung. Das 5S rDNA-enthaltende Chromosomenpaar IV 
besitzt kein Fluorochrom-positives Heterochromatin, lediglich 
am kurzen Arm des Chromosoms 4 hybridisierte die Satelliten 
DNA CONI. In alien vier 5S rDNA-Loci kommt wiederum 
Satelliten-DNA C0N2 vor. Sie befindet sich zusatzlich in neun 
weiteren subtelomerischen Regionen der Chromosomen, von 
denen fiinf DAPI-positiv sind (56%). Der CON2-Index liegt 
mit C0N2i = 5,4% im mittleren Bereich fUr die Untergattung. 
Aufgrund von nur drei Stellen mit der CONl-Satelliten DNA 
ist der CONl-Index mit CONli = 1,3% sehr niedrig. 

Aufgrund starkerer Chromosomenkondensation ergibt 
sich fur die untersuchte Population vom M. Baldo (W 11) 
eine niedrigere mittlere Chromosomenlange von Lm = 4,6 
m als bei der karntner Herkunft. Aufgrund eines groBen 
Nicht-Satellitenchromosoms ist jedoch die Varianz der 
Chromosomenlangen mit 1 = 6,3-4,0 m wesentlich starker, 
so dass der GroBengradient-Index nur Gi = 64% betragt. Die 
annahernd gleichen Langen von langen und kurzen Armen, 
welche sich in dem hohen Symmetrie-Index von Si = 85,7% 
widerspiegeln, zeichnet beide hier untersuchten Herkiinfte 
aus und wurde zuvor auch in Populationen aus den West- 
alpen festgestellt (Roser 1989). 

Die weite Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ergibt 
auch hier einen sehr niedrigen Satelliten-Index von SATi = 2,0 


sowie sehr hohe Werte fur den CMA-Index von Hi(C) = 4,2% 
und den 45S-Index von 45Si = 5,2%. Letzterer sehr hoher Wert 
wird durch die Hybridisierung von 45S rDNA in fiinf weiteren, 
nicht in den NORs lokalisierten Positionen mitbedingt. Diese 
liegen jeweils in einem Arm der Nicht-Satellitenchromosomen 
5 und 9 sowie der Satellitenchromosomen 3, 8 und 14 (Abb. 
6). Aufgrund dessen, dass diese 45S rDNA-Hybridisierungs- 
stellen nicht Chromomycin-positiv sind und lichtmikrosko- 
pisch auch keine sekundare Einschniirung zu sehen ist, werden 
sie nicht als NORs angesehen (siehe Kap. 4.2.2). In den Chro¬ 
mosomen der Population aus den osterreichischen Karawan- 
ken wurden solche 45S rDNA-Hybridisierungsstellen auBer- 
halb der NORs nicht gefunden. 

Im Gegensatz zur Population aus Karnten, deren Chro- 
mosomensatz nur wenige und z.T. sehr schmale DAPI- 
Bander enthiilt, zeichnet sich der Chromosomensatz der ita- 
lienischen Population vom M. Baldo durch insgesamt 13 ± 
ausgedehnte DAPI-Bander aus (infraspezifischer Polymor- 
phismus von Heterochromatinbandern, siehe Kap. 4.2.6). 
Mit Hi(D) = 6,7% liegt der DAPI-Index dementsprechend 
hoher. Die DAPI-Bander liegen in den Chromosomen 1, 2 
und 7 in beiden Armen, in den Chromosomen 4, 6, 10 und 12 
in den kurzen, im Chromosom 5 im langen Arm und in den 
Chromosomen 8 und 9, die gleiche Armlangen haben (r = 1), 
in jeweils einem Arm. 

In beiden Populationen hybridisierte die 5S rDNA in den 
langen Armen von vier Nicht-Satellitenchromosomen. Der 58- 
Index liegt mit 5Si = 1,5% auch in dieser Herkunft von H. par¬ 
latorei im mittleren Bereich der diploiden Arten dieser 
Untergattung. Das 5S rDNA-enthaltende Chromosomenpaar I 
beider Chromosomensatze zeigt in subtelomerischen Regionen 
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Helictotrichon subg. Helictotrichon 


Abb. 7. Idiogramm fur 
H. xkrischae (Ro 10548). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.2.4. 



der kurzen Arme DAPI-Bander sowie die Satelliten-DNAs 
CONI und C0N2. In den 5S rDNA-Abschnitten der Chromo- 
somen 10 und 11 hybridisierte die Satelliten-DNA C0N2. Vom 
5S rDNA-enthaltenden Chromosomenpaar VI besitzt nur das 
Chromosom 10 ein DAPI-Band im kurzen Arm. Die langen 
Arme sind im subtelomerischen Bereich durch die Satelliten- 
DNA CONI im Chromosom 10 und 11 und durch die Satelli¬ 
ten-DNA CON2 im Chromosom 11 gekennzeichnet. 

Die Satelliten-DNA CON2 wurde insgesamt an 13 Po- 
sitionen (64% DAPI-positiv) im subtelomerischen Bereich 
nachgewiesen. Davon befinden sich zwei in den Satelliten- 
chromosomen 13 und 14. Der CON2-Index liegt auch hier mit 
CON2i = 6,9% im mittleren Bereich. Insgesamt 15 Hybridi- 
sierungsstellen der Satelliten-DNA CONI (80% DAPI-posi¬ 
tiv) fiihren zu einem hohen CONl-Index mit CONli = 7,1%. 

Die Lage und Anzahl der NORs und der 5S rDNA-Loci in 
den Chromosomensatzen sowie die Lage der DAPI-Bander in 
den Chromosomen mit Satelliten und 5S rDNA-Loci zeigen 
deutliche Ubereinstimmungen beider Herkiinfte. Sie unter- 
scheiden sich jedoch in der Anzahl und Lokalisation weiterer 
DAPI- Bander sowie der CONI- und CON2-Bander. 


3.1.1.2.4 H. xkrischae (= H. parlatorei x H. seta- 
ceum subsp. petzense) 

Verbreitung: Der morphologisch zwischen H. parlatorei 
und H. setaceum subsp. petzense stehende Hybrid H. xkri¬ 
schae (Melzer 1967) kommt auf der Petzen im Trebnikkar 
und der Krischa in den Gebieten vor, wo die Elternsippen 
nahe beieinander wachsen. 

Okologie: Die Pflanzen besiedeln vornehmlich die basalen 
Felswande sowie die oberen Teile der Schutthalden und ste- 
hen somit auch standortlich zwischen den Elternsippen. 

Chromosomenzahlen: Diploide Zahlen mit 2n = 2x =14 
gibt Sauer (1971) an. 

Karyologie: Im diploiden Chromosomensatz von H. xkri¬ 
schae (Ro 10648) hybridisierte die 45S rDNA im Bereich 
der sekundaren Einschniirung von sechs Chromosomen. 


Zwei davon sind B-Chromosomen. Alle Chromosomen sind 
metazentrisch (10m SAT: 4m + 2B - Tabelle 3; Abb. 7). 

Auch bei Vernachlassigung der B-Chromosomen ergibt 
sich aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
88,5 m eine fur Diploide dieser Gattung relativ niedrige 
Mittlere Chromosomenlange von Lm = 6,3 m. Der ver- 
gleichsweise hohe GroBengradient-Index von Gi = 75,9% 
resultiert aus den geringen Unterschieden der Chromoso- 
menlangen im gesamten Satz von 1 = 7,3-5,5 m (ohne B- 
Chromosomen). Da alle Chromosomen metazentrisch sind, 
ergeben sich die fiir diploide Arten dieser Untergattung cha- 
rakteristischen, vergleichsweise hohen Symmetrie-Indizes 
von Si = 92,4 (ohne B-Chromosomen) bzw. 92,7% (mit B- 
Chromosomen). Ohne Einbeziehung der B-Chromosomen in 
die Berechnung sind die Chromosomen von H. xkrischae 
beziiglich ihrer mittleren Lange, ihrer GroBenvarianzen und 
ihrer Symmetrieverhaltnisse den Elternarten sehr ahnlich. 

Die weite Ausdehnung der chromosomalen Satelliten, ahn¬ 
lich wie bei H. parlatorei , bedingen einerseits die niedrigen 
Satelliten-Indizes von SATi = 3,6 bzw. 3,0, desweiteren die 
relativ hohen Werte fiir die 45S-Indizes von 45Si = 2,8 bzw. 
3,5% und die CMA-Indizes von Hi(C) = 2,8 bzw. 3,5%. 

Neben zwolf z.T. sehr schmalen subtelomerischen DAPI- 
Bandern, davon sieben in langen und fiinf in kurzen Armen, 
besitzen auch die B-Chromosomen entsprechend denen von H. 
setaceum subsp. petzense im parazentromerischen Bereich 
DAPI-positives Heterochromatin. DAPI-Bander kommen bei 
den Chromosomen 1, 2 und 3 in beiden Armen, bei den Chro¬ 
mosomen 12 und 13 in den kurzen Armen und bei den Chro¬ 
mosomen 4 und 5, die gleiche Armlangen besitzen (r = 1), in 
jeweils einem Arm vor. Zudem zeigen zwei der vier Satel- 
litenchromosomen im langen Arm DAPI-positives Hetero¬ 
chromatin. Der DAPI-Index ist mit Hi(D) = 4,7% (mit und 
ohne Einbeziehung der B-Chromosomen) sowohl gegeniiber 
den Arten dieser H. parlatorei- Gruppe als auch gegeniiber den 
sonstigen diploiden Arten dieser Untergattung relativ gering. 

In den Chromosomen 3, 4 und 5 wurden interkalare 
Bander der 5S rDNA nachgewiesen. Die 5S-Indizes betragen 
5Si = 1,7 bzw. 1,6%. Sie liegen im mittleren Bereich fiir die 
Diploiden dieser Untergattung. Das Chromosom 3 besitzt 
entsprechend den 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen von 
H. setaceum subsp. petzense DAPI-Bander und die Satel- 
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ERGEBNISSE 



Abb. 8. Idiogramm fur 
H. cf. xkrischae (Ro 10549). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.2.5. 


liten-DNAs CONI und CON2 in den subtelomerischen 
Bereichen beider Chromosomenarme. In den Chromosomen 
4 und 5 dagegen wurden DAPI-Bander in subtelomerischen 
Bereichen der Nicht-5S rDNA-enthaltenden Chromosomen¬ 
arme, vergleichbar denen von H. pcirlcitorei, nachgewiesen. 

Fiir die Satelliten-DNA CONI wurden lediglich sieben 
z.T. sehr schmale Hybridisierungsstellen nachgewiesen. Da- 
raus resultieren die niedrigen Werte fiir CONli =1,7 bzw. 
1,6%. Auch die C0N2-Indizes liegen durch dem Nachweis 
von elf subtelomerischen Bandern mit C0N2i = 4,8 bzw. 
4,6% im unteren Bereich dieser Artengruppe. Beide Se- 
quenzen kommen an vier Positionen, die zudem DAPI-posi- 
tiv sind, gemeinsam vor. Von den sieben CONl-Bandern 
sind alle und von den elf subtelomerischen C0N2-Biindern 
acht (64%) DAPI-positiv. Die Satelliten-DNA C0N2 befin- 
det sich auch in H. xkrischae zusatzlich zu den genannten 
subtelomerischen Positionen an alien drei 5S rDNA-Loci. 

3.1.1.2.5 H. cf. xkrischae 

Verbreitung: Zwischen den typischen Pflanzen von H. xkri¬ 
schae finden sich im Trebnikkar auf der Petzen auch einzelne, 
die zwischen H. xkrischae und dem Elter H. setaceum subsp. 
petzense sowie H. parlatorei morphologisch vermitteln 
(Roser, personl. Mitteil.). Falls es sich bei H. xkrischae um 
einen fertilen Hybrid handelt, konnten solche Individuen aus 
Kreuzungen von H. xkrischae- Pflanzen untereinander oder 
durch Ruckreuzungen zwischen H. xkrischae und H. setaceum 
subsp. petzense bzw. H. parlatorei entstanden sein. 1st H. xkri¬ 
schae steril, muss gefolgert werden, dass aus der Hybridisie- 
rung zwischen H. setaceum subsp. petzense und H. parlatorei 
nicht nur jene morphologisch intermediaren Individuen entste- 
hen konnen, die als H. xkrischae beschrieben worden sind. 

Okologie: Wie H. xkrischae. 

Chromosomenzahlen: Keine Angaben. 

Karyologie: Der diploide Chromosomensatz der untersuch- 
ten Pflanze von H. cf. xkrischae (Ro 10649) besitzt zehn 
metazentrische und zwei submetazentrische Nicht-Satel- 


litenchromosomen. Es konnten lediglich zwei Satelliten- 
chromosomen nachgewiesen werden. Da die mutmaBlichen 
parentalen Taxa dieser Hybriden immer vier NORs besitzen, 
ist es moglich, dass es sich bei den subtelomerischen 45S 
rDNA-Bandern in den Chromosomen 13 und 14 eventuell 
auch um NORs handelt. An diesen Orten befindet sich 
jedoch weder Chromomycin-positives Heterochromatin 
noch eine sekundare Einschnurung, so dass beide Chromo¬ 
somen nicht als Satellitenchromosomen angesehen werden 
konnen: 10m 2sm SAT: 2m (Tabelle 3; Abb. 8). 

Die mittlere Chromosomenlange von Lm = 6,4 m (L = 
90,0 m) ahnelt jener der anderen Arten der H. parlatorei- 
Gruppe. Hingegen ist die Langenvarianz zwischen den 
Chromosomen von 1 = 7,8-5,5 m (Gi = 71,0%) groBer als 
bei H. xkrischae und seinen Elternarten. Durch das Vor- 
kommen von zwei submetazentrischen Chromosomen 3 und 
4 liegt der Symmetrie-Index zudem etwas niedriger (Si = 
76,9%). Die Ausdehnung der zwei chromosomalen Satelliten 
bedingt einen, im Vergleich zu den diploiden Arten dieser 
Untergattung moderaten Satelliten-Index von SATi = 4,5. Da 
einschlieBlich der zwei NORs insgesamt nur sechs ± schma¬ 
le 45S rDNA-Bander nachgewiesen wurden, ist der 458- 
Index sehr niedrig (45Si = 1,8%). Weil Chromomycin-posi¬ 
tives Heterochromatin nur in den zwei Satelliten vorkommt, 
ist der CMA-Index mit Hi(C) = 1,1% ebenfalls sehr niedrig. 

Im Chromosomensatz wurden nach differentieller 
Fluoreszenzfarbung insgesamt zehn DAPI-positive Hetero- 
chromatinbander nachgewiesen. Sie ergeben einen DAPI-In- 
dex von Hi(D) = 6,0%. DAPI-Bander kommen in den Chro¬ 
mosomen 5, 8 und 9 in beiden Armen, in den Chromosomen 
1 und 2 in den kurzen und in den Satellitenchromosomen 11 
und 12 in den langen Armen vor. Die Ausdehnung dreier 
interkalarer Hybridisierungsstellen der 5S rDNA ergibt den 
5S-Index von 5Si = 1,3%. Zwei Stellen liegen in den langen 
Armen der Chromosomen 6 und 7, das dritte Band liegt im 
kurzen Arm von Chromosom 9. Letzteres zeigt DAPI-Ban¬ 
der und Satelliten-DNA CONI in beiden Chromosomen- 
armen, ahnlich dem 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen- 
paar II von H. setaceum subsp. petzense (Ro 10646). Die 
beiden anderen 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen besit¬ 
zen keine DAPI-Bander, vergleichbar dem 5S rDNA-enthal¬ 
tenden Chromosomenpaar IV von H. parlatorei (Ro 10647). 
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Helictotrichon subg. Helictotrichon 


Abb. 9. Idiogramm fur 
H. sempervires (BGL). 
Zeichenerklarung siehe Kap 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.2.6. 



Es konnten 13 Regionen mit der Satelliten-DNA CONI 
(davon 54% DAPI-positiv) und acht mit der Satelliten-DNA 
C0N2- (davon 25% DAPI-positiv) in subtelomerischen Berei- 
chen nachgewiesen werden. Daraus ergeben sich die niedrigen 
Werte fur den CONl-Index (CONli = 3,6%) und den C0N2- 
Index (C0N2i = 2,5%). Beide Sequenzen kommen in vier 
Positionen gemeinsam vor. Die Satelliten-DNA CON2 liegt auch 
hier zusatzlich in zwei der drei 5S rDNA-enthaltenden Regi¬ 
onen. Ahnlichkeiten im Banderungsmuster von DAPI sowie der 
Satelliten-DNAs CONI und C0N2 zeigen die Chromosomen der 
Paare I und IV jeweils zu den Chromosomen der Paare I und III 
von H. setaceum subsp. petzense (Abb. 4). 

3.1.1.2.6 H. sempervirens 

Verbreitung: Endemische Art der Westalpen und der franzo- 
sischen Voralpen. Das Areal ahnelt dem von H. setaceum 
subsp. setaceum, was auch die vermutliche Verbreitungs- 
liicke im Massiv des Ecrins und dem Gebiet zwischen 
Durance und Verdon verdeutlicht (vgl. Roser 1989). 

Okologie: Helictotrichon sempervirens kommt in Trocken- 
rasen und auf Karststandorten der montanen Stufe, in subal- 
pinen Larchenwaldern, der Zwergstrauchstufe bis zu warme- 
begiinstigten alpinen Rasen, stets auf Kalkgestein, vor. 

Chromosomenzahlen: Hexaploide Chromosomenzahlen mit 
2n = 42 werden durch Litardiere (1950; Drome-Alpen), 
Gervais (1966, 1973b; Westalpen) und Roser (1989, 1996; 
Dauphine, Alpes-Maritimes) angegeben. Tetraploide Zahlen 
mit 2n = 28 ermittelte Sorokin (1991, 1993; Lettland, BG 
Riga), aber sie beruhen wahrscheinlich ebenso wie die diploi- 
de Zahl bei Tombal (1968) auf einer Fehlbestimmung. 

Karyologie: Bei H. sempervirens (BGL) wurden unter 2n = 
42 metazentrischen Chromosomen insgesamt elf Satelliten- 
chromosomen nachgewiesen. Moglicherweise befindet sich 
eine weitere NOR oder Reste einer ehemals aktiven NOR in 


den Bereichen der 45S rDNA-Hybridisierungsstellen, z.B. 
des Chromosoms 30, die jedoch keine sekundare Einschnii- 
rung besitzen. Da in diesem Praparat kein Chromomycin- 
positives Heterochromatin nachgewiesen werden konnte, 
werden sie nicht als NOR bezeichnet. Somit wiirde dieser 
hexaploide Chromosomensatz insgesamt zwei Satelliten- 
chromosomen pro haploiden Chromosomensatz besitzen, 
was ein typisches Merkmal fur die Taxa der Untergattung 
Helictotrichon ist. Es ergibt sich folgende Karyotypformel 
von 31m SAT: 11m (Tabelle 3; Abb. 9; Tafel 2: A). 

Die Mittlere Chromosomenlange ist mit Lm = 4,9 m sehr 
niedrig. Beziiglich der Langenunterschiede von 1 = 5,8-4,0 
m und dem daraus folgenden GroBengradient-Index von Gi 
= 69,6% zeigt diese hexaploide Art - ebenso beziiglich des 
stark symmetrischen Chromosomensatzes (vgl. Roser 1989) 
mit einem Si = 84,7% - Ahnlichkeiten zu H. parlatorei vom 
M. Baldo (siehe Tabelle 3 und Kap. 4.5.T). 

Die chromosomalen Satelliten, die sich ausschlieBlich in 
den kurzen Chromosomenarmen befinden, sind sehr ausge- 
dehnt. Daraus ergibt sich - entsprechend H. parlatorei (W 
11) - ein sehr kleiner Satelliten-Index von SATi = 1,9. Da 
auBer den Orten der chromosomalen Satelliten weitere sechs 
45S rDNA-Hybridisierungsstellen nachgewiesen wurden, ist 
der 45S-Index mit 45Si = 4,5% vergleichsweise hoch. 

Die hohe Zahl von insgesamt 37 DAPI-positiven Hetero- 
chromatinbandern an den Chromosomenenden und deren 
z.T. starke Ausdehnung bedingen den hohen Wert von Hi(D) 
= 7,7%. In den fiinf Chromosomen 5, 10, 16, 17 und 38 kom¬ 
men die DAPI-Bander in beiden Armen, in den anderen 
Chromosomen jeweils in nur einem Arm vor. Von den elf 
Satellitenchromosomen besitzen drei DAPI-positives Hete¬ 
rochromatin im Chromosomenarm ohne Satellit. Die Anzahl 
der DAPI-Bander entsprechen weitgehend einem Vielfachen 
der DAPI-Bander der diploiden Art H. parlatorei der Her- 
kunft vom M. Baldo, was sich auch in einem annaherd glei- 
chen DAPI-Index [Hi(D) = 6,7%] widerspiegelt. 

Schmale interkalare Bander der 5S rDNA in sechs Nicht- 
Satellitenchromosomen bedingen den fiir die polyploiden 
Arten charakteristischen sehr niedrigen Wert fiir den 5S- 
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Abb. 10. Idiogramm fur 
H. sarracenorum (Ro 3266). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.3.1. 


Index von 5Si = 0,7%. In den Chromosomen 7, 8, 9 und 12 
befinden sie sich in den kurzen Armen. Die Chromosomen 
21 und 22 - ebenfalls mit 5S rDNA-Bandern - haben gleiche 
Armliingen (r = 1). Alle diese Chromosomen besitzen DAPI- 
Bander im Nicht-5S rDNA-enthaltenden Arm. 

Die Satelliten-DNA CONI konnte - moglicherweise ver- 
suchsbedingt - lediglich an zwei Positionen in den langen 
Armen der Chromosomen 24 und 35 nachgewiesen werden. 
Die Satelliten-DNA CON2 dagegen befindet sich an 24 
Positionen. Zudem hybridisierte auch bei dieser Art die 
Satelliten-DNA CON2 an den Orten der 5S rDNA-Bander. 
Der CON2-Index betragt CON2i = 3,7%. In den langen 
Armen der Chromosomen 24 und 35 iiberlagern sich die bei- 
den Satelliten-DNAs. Bis auf acht Positionen in den 
Chromosomen 3, 14, 24, 29, 34, 35, 36 und 37 sind die Hy- 
bridisierungsorte der Satelliten-DNA CON2 durch DAPI- 
positives Heterochromatin charakterisiert (71%). 

3.1.1.3 H. convolutum-Gruppe 

Bei der H. convolutum-Gruppe (= H. sarracenorum- Gruppe) 
handelt es sich um einen ausschlieBlich mediterran verbrei- 
teten Formenkreis mit disjunkter Verbreitung. Den westme- 
diterranen, iberisch oder ibero-mauretanischen Arten (H. 
sarracenorum , H. filifolium, H. cantabricum ) steht mit H. 
convolutum eine weitverbreitete zentral- bis ostmediterran 
verbreitete Art gegeniiber. Die Arten der H. convolutum- 
Gruppe sind basiphil und stellen charakteristische Vertreter 
der mediterranen Hartlaub- und der halbimmergrunen medi- 
terran-montanen Vegetation dar. Mit Ausnahme von H. sar¬ 
racenorum dringen die Vertreter dieser Artengruppe nicht in 
die eigentliche Hochgebirgsvegetation des Mittelmeer- 
gebietes vor (mediterran-alpine oder oromediterrane Stufe). 

3.1.1.3.1 H. sarracenorum 

Verbreitung: Helictotrichon sarracenorum ist eine endemi- 
sche Art Sudspaniens und kommt in den zentralen bis dstli- 
chen Teilen des Batischen Gebirgssystems vor. Das Gesamt- 
areal umfasst kaum 100 km x 100 km. 


Okologie: Die Art kommt iiber Kalk- und Dolomitgestein 
vor, ihre Vertikalverbreitung reicht von 900-2200 m. He¬ 
lictotrichon sarracenorum ist ein charakteristischer Vertre¬ 
ter der mediterranen Dornpolsterstrauch-Vegetation der Hoch- 
gebirge (v.a. Sa. Nevada, Sa. Tejeda). Die Art ist edaphisch 
ziemlich anspruchsvoll und kommt nur auf tiefgriindigen 
Boden vor. 

Chromosomenzahlen: Friihere Untersuchungen der Chro- 
mosomenzahlen zeigten, dass es neben diploiden Populati- 
onen aus dem Umkreis der Sa. Nevada (Gervais 1968a, 
1972, 1973a, b; Talavera 1978; Roser 1989; Grebenstein 
1992), in der Sa. Tejeda auch tetraploide (Gervais 1973a) 
und in der Sa. de Rute, Prov. Cordoba auch oktoploide (Ro¬ 
mero Zarco 1985a) Populationen gibt (2n = 14, 28, 56). 
Dabei besitzen die polyploiden Populationen eine anschei- 
nend nur lokale Verbreitung. Eine dekaploide Chromoso- 
menzahl aus der Sa. de las Nieves in der Prov. Malaga (Ger¬ 
vais 1972) bezieht sich vermutlich auf H. filifolium subsp. 
arundanum (vgl. Romero Zarco 1984b). 

Karyologie: Der Chromosomensatz der untersuchten Her- 
kunft von H. sarracenorum (Ro 3266) aus dem nordlichen 
Vorland der Sa. Nevada (Andalusien) besteht aus 14 meta- 
zentrischen Chromosomen, von denen vier eine sekundare 
Einschniirung im Bereich der NOR besitzen. Alle vier chro- 
mosomalen Satelliten sind Chromomycin-positiv und DAPI- 
negativ (10m SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 10). Die Anzahl von 
vier NORs im Chromosomensatz von H. sarracenorum lasst 
sich auch durch Silberfarbungen bestatigen (Tafel 1: Dl). 

Die mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 8,4 m. 
Die Unterschiede zwischen den Chromosomenlangen (1 = 
9,0-7,7 m) sind sehr gering. Daraus resultiert der auBeror- 
dentlich hohe GroBengradient-Index Gi von 86,1%. Die 
Chromosomen besitzen geringe Langenunterschiede zwi¬ 
schen langen und kurzen Armen (sehr hoher Si = 91,1%). 

Alle Chromosomen zeigen ausgedehnte DAPI-positive 
subtelomerische Heterochromatinbander, woraus ein ver- 
gleichsweise hoher DAPI-Index von Hi(D) = 8,9% folgt. 
Sechs der Nicht-Satellitenchromosomen besitzen in beiden 
Armen, die vier anderen Nicht-Satellitenchromosomen hin- 
gegen nur am langen Arm sichtbare DAPI-Bander. Die chro- 
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mosomalen Satelliten zeigen eine durchschnittliche 
Ausdehnung, woraus sich die mittleren Werte fiir den 
Satelliten-Index von SATi = 5,2 und den CMA-Index von 
Hi(C) = 2,1% ergeben. Die Lokalisierung der ribosomalen- 
und Satelliten-DNAs konnte bei H. sarracenorum nicht 
untersucht werden, da die Untersuchungspflanzen abstarben. 

Die Auswertung einer Giemsa-C-Banderung (Tafel 1: D2) 
zeigte, dass in 11 Chromosomen subtelomerische C-Bander 
in beiden Armen, in drei Cromosomen C-Bander jeweils nur 
in einem Arm vorkommen. Von den 28 subtelomerischen 
Regionen einer diploiden Art mit 2n = 14 Chromosomen 
besitzen somit 25 Giemsa-C-Bander und 24 Fluoreszenz- 
Bander, womit die Mehrheit der C-Bander DAPI- bzw. 
Chromomycin-positiv ist. Zentromernahe Giemsa-C-Bander 
von acht Chromosomen sind jedoch weder DAPI- noch 
Chromomycin-positiv. 

3.1.1.3.2 H. convolution 

Verbreitung: Das weite Verbreitungsgebiet von H. convolu- 
tum reicht von Istrien, Kampanien, Kalabrien, Sizilien iiber 
weite Teile der Balkanhalbinsel. Weitere Einzelvorkommen 
liegen in Slid- (Taurus) und Ost-Anatolien, sowie in Syrien 
und dem Libanon (Mouterde 1966, Dogan 1985, Lange 
1995a). Die Art fehlt in Ostgriechenland, den Kykladen und 
auf Kreta, eine offensichtlich vegetationsgeschichtlich be- 
dingte Arealliicke (Lange 1995a). 

Okologie: Helictotrichon convolution kommt von Meeres- 
niveau bis ca. 1000 m. in einigen Gebirgen Griechenlands 
bis 1700 m Hohe vor (vgl. Lange 1991a). Die Art besiedelt 
offene Macchiengesellschaften und Phryganen; in hoheren 
Lagen kommt sie in Gebirgsnadelwaldern vor ( Pinus nigra, 
im Osten Cedrus libani). 

Chromosomenzahlen: Fiir H. convolution sind nur 2n = 14 
Chromosomenzahlen bekannt: Italien, Kalabrien (Gervais 
1968a, 1973b; Roser 1996), Griechenland (Gervais 1968a, 
1973a; Strid & Franzen 1981; Lange 1995a; Roser 1996), 
Tiirkei (Dogan 1983, Sauer 1984, Lange 1995a) und Jugos- 
lawien, Dalmatien (Grebenstein 1992, Lange 1995a). 

Karyologie: Von H. convolutum wurden drei Populationen, 
eine aus Sizilien (W 34) sowie zwei aus Griechenland, aus 
Epirus (Ro 7316) und vom Peloponnes (Ro 10697) untersucht. 
Ubereinstimmend mit Karyotypuntersuchungen an Herkiinften 
aus Dalmatien (Grebenstein 1992) wurden in alien drei Satzen 
vier Satellitenchromosomen nachgewiesen. Alle Chromo¬ 
somen sind metazentrisch (10m SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 11- 
13; Tafel 1: C). Durch Silberfarbungen konnten fiir H. convo¬ 
lutum vier aktive NORs bestatigt werden (Tafel 1: Cl) 

Fiir die sizilianische Population (W 34) betragt die 
Mittlere Chromosomenlange Lm = 5,6 m. Aufgrund des 
kleinen Satellitenchromosoms 14 ist der GroBengradient- 


Index (Gi = 60,6%) relativ gering. Der Symmetrie-Index von 
Si = 79,8% verdeutlicht, hauptsachlich bedingt durch die 
Chromosomen 8, 9 und 12 mit r-Werten von r = 1,5-1,6 
einen asymmetrischeren Karyotyp gegeniiber den anderen 
diploiden Arten dieser Untergattung. 

Die chromosomalen Satelliten, die durch eine deutlich 
sichtbare sekundare Einschiirung von den kurzen Armen der 
vier Chromosomen 2, 3, 13 und 14 abgetrennt sind, zeigen 
eine moderate Ausdehnung (SATi = 4,1). An diesen Orten 
wurden mittels FISH ausgedehnte Hybridisierungsstellen 
der 45S rDNA-Sequenz sichtbar gemacht, die nach Farbung 
mit Chromomycin eindeutig GC-reiche DNA aufweisen. 
Deshalb entspricht der CMA-Index dem 45S-Index Hi(C) = 
45Si = 2,7%. Im Chromosom 14 befindet sich distal zur 
NOR ein breites DAPI-Band. 

Weitere ausgedehnte 14 DAPI-Biinder im subtelomerischen 
Bereich von zehn Chromosomen bedingen einen relativ hohen 
DAPI-Index von Hi(D) = 8,0%. Die Chromosomen 1, 5, 10 und 
11 besitzen in beiden Chromosomenarmen DAPI-Bander. 

Die 5S rDNA hybridisierte interkalar in den kurzen Armen 
der drei Chromosomen 1, 5 und 6. Der 5S-Index liegt mit 5Si 
= 1,1% im mittleren Bereich. An den Orten der 5S rDNA-Ban- 
der wurde wiederum die Satelliten-DNA CON2 nachgewiesen. 
AuBer den Chromosomen 7, 12, 13 und 14 besitzen alle Chro¬ 
mosomen zudem CON2-Biinder an beiden Chromosomenar¬ 
men. Der CON2-Index ist mit CON2i = 8,0% relativ hoch. Mit 
Ausnahme der 5S rDNA-Bander, der Satellitenregionen, sowie 
jeweils eines Chromosomenendes der Chromosomen 4 und 7 
entsprechen die Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA 
CON2 denen der Satelliten-DNA CONI. Nur im langen Arm 
des Chromosoms 11 befindet sich ein CONl-Band, an dem 
keine Satelliten-DNA CON2 nachgewiesen wurde. Der CON1- 
Index liegt mit CONli = 5,5% im mittleren Bereich beziiglich 
der diploiden Arten dieser Untergattung. 

Die Mittlere Chromosomenlange der nordgriechischen 
Population (Ro 7316) ist mit Lm = 12,4 m sehr hoch, wobei 
die Chromosomen allerdings nicht vollstandig kondensiert 
waren. Die Langenunterschiede zwischen den Chromosomen 
sind geringer als bei der sizilianischen Population, woraus ein 
hoherer GroBengradient-Index von Gi = 73,2% resultiert. 
Verglichen mit den Taxa der H. sedenense- und der H. parla- 
torei- Gruppe zeigen die Chromosomensatze der nordgrie¬ 
chischen Population mit einem Si = 80,5% ebenso wie die der 
sizilianischen Population eine etwas starkere Asymmetrie. 

Die relative Ausdehnung der chromosomalen Satelliten 
liegt mit einem Satelliten-Index von SATi = 4,6 auch hier im 
mittleren Bereich bezogen auf die Untergattung. In alien 
vier chromosomalen Satelliten wurden 45S rDNA-Bander 
und Chromomycin-Bander nachgewiesen. Somit entspricht 
wiederum der CMA- auch dem 45S-Index Hi(C) = 45Si = 
2,0%. Wie bei der sizilianischen Population unterscheiden 
sich auch in der nordgriechischen die beiden Satelliten- 
chromosomenpaare deutlich in ihrer GroBe. 

Wie beim Chromosom 14 der sizilianischen Population 
zeigt hier das Chromosom 11 ein ausgedehntes DAPI-Band 
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Abb. 11. Idiogramm fur 
H. convolutum (W 34). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.3.2. 



Abb. 12. Idiogramm fur 
H. convolutum (Rb 10697). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.3.2. 



Abb. 13. Idiogramm fur 
H. convolutum (Ro 7316). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.3.2. 


distal zur NOR. Mit Ausnahme der Satellitenregionen und 
der kurzen Arme der Chromosomen 2 und 3 sind alle Chro- 
mosomenenden durch das Vorkommen von DAPI-Bandern 
gekennzeichnet. Der DAPI-Index ist mit Hi(D) = 8,4% auf- 
grund dieser 23 z.T. sehr ausgedehnten DAPI-Bander sehr 
hoch. Das DAPI-Banderungsmuster der sizilianischen und 
der nordgriechischen Population iihnelt dem von H. sarrace- 
norum (Abb. 10). 

Wahrend in der sizilianischen Population lediglich drei 
5S rDNA-Bander nachgewiesen werden konnten, wurden 
hier sieben 5S rDNA-Bander sichtbar gemacht. Alle 5S 


rDNA-Bander liegen interkalar, zwei in den langen Armen 
der Chromosomen 7 und 10 und fiinf in den kurzen Armen 
der Chromosomen 1-4. Das Chromosom 1 enthalt zwei Ban¬ 
der in einem Chromosomenarm. Der 5S-Index ist hier mit 
5Si = 2,0% relativ hoch. 

Insgesamt konnten 18 Satelliten-DNA CONl-Regionen 
und 21 Satelliten-DNA CON2-Regionen im subtelomeri- 
schen Bereich nachgewiesen werden. Die Satelliten-DNA 
CON2 hybridisierte dariiberhinaus an den 5S rDNA-Posi- 
tionen der Chromosomen 1, 3 und 4. Die Indizes liegen hier 
mit CONli = 6,2% und CON2i = 8,2% ebenfalls liber denen 
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anderer diploider Arten aus dieser Untergattung. Beide 
Sequenzen kommen gemeinsam an 18 Positionen vor, die 
zudem alle DAPI-positiv sind. 

Wahrend sich die Chromosomensatze der sizilianischen 
und der nordgriechischen Population beziiglich der Ausdeh- 
nung und der Lage der Satelliten in den kurzen Armen sowie 
der DAPI-Bander ahneln, weicht der Chromosomensatz der 
Herkunft vom Peloponnes (Ro 10697) diesbeziiglich starker 
ab. Die Mittlere Chromosomenlange (Lm = 5,8 m) ent- 
spricht jedoch jener der sizilianischen Population. Zugleich 
kommen auch relativ starke Langenunterschiede zwischen 
den Chromosomen vor, was zu einem vergleichsweise nied- 
rigen GroBengradient-Index von Gi = 63,3% fiihrt. Der Sym- 
metrie-Index von Si = 84,7% verdeutlicht einen etwas sym- 
metrischeren Karyotyp gegeniiber den beiden anderen Popu- 
lationen von H. convolutum. 

Drei der vier chromosomalen Satelliten liegen in den lan- 
gen Armen. Da die Satelliten selbst jedoch relativ lang sind, 
liegt der Satelliten-Index mit SATi = 4,2 im mittleren 
Bereich. Der CMA-Index von Hi(C) = 4,0% und der 458- 
Index von 45Si = 4,3% sind dagegen sehr hoch. Die 45S 
rDNA-Sonde hybridisierte auBer an den vier NORs zudem 
als schmale Bander in den subtelomerischen Bereichen der 
Chromosomen 11 und dem langen Arm des Satellitenchro- 
mosoms 1. Diese Orte besitzen jedoch weder eine sichtbare 
Einschniirung noch Chromomycin-positives Heterochroma¬ 
tin und lassen sich nicht als Bildungsorte der Nukleolen 
ansehen (siehe Kap. 4.2.2). 

Nur 13, z.T. schmale DAPI-Bander bedingen einen - im 
Vergleich zu den beiden anderen Populationen - niedrigeren 
DAPI-Index mit Hi(D) = 5,7%. 

Aufgrund der acht 5S rDNA-Biinder liegt der 5S-Index 
(5Si = 1,8%) dagegen relativ hoch. Die Chromosomen 1 und 
2 enthalten in beiden Armen jeweils ein 5S rDNA-Band. 

Insgesamt wurden 17 Satelliten-DNA CONI- und 17 
Satelliten-DNA CON2-Regionen an den Chromosomenen- 
den nachgewiesen. Sie uberlagern sich in 15 Positionen, die 
mit Ausnahme der Chromosomen 6 und 8 DAPI-positiv sind. 
Zudem hybridisierte die Satelliten-DNA CON2 an dem 5S 
rDNA-Band des Chromosoms 4. Die Indizes liegen mit 
CONli = 8,2% und CON2i = 9,4% iiber denen der anderen 
Vertreter dieser Untergattung. 

Die Chromosomen des Paares III dieser Herkunft vom 
Peloponnes konnten aufgrund der Lage der 5S rDNA- und 
der DAPI-Bander sowie der CONI- und der CON2 Bander 
jeweils den Paaren I der sizilianischen sowie der nordgrie¬ 
chischen Population entsprechen. Ein vergleichbares Chro- 
mosomenpaar findet sich jedoch auch in den Chromoso- 
mensatzen von H. sedenense subsp. sedenense aus der H. 
sedenense- Gruppe und bei H. setaceum aus der H. parlato- 
ret-Gruppe (Abb. 1, 3). Insgesamt zeigen die drei untersuch- 
ten Herkunfte von H. convolutum beziiglich der Lage der 5S 
rDNA-Loci, der NORs, der 45S rDNA-Bander auBerhalb der 
NORs sowie der DAPI- CONI- und CON2-Bander einige 
intraspezifische Karyotypunterschiede. 


Die Giemsa-C-Bander einer weiteren Population von H. 
convolutum (Ro 6005) kommen in neun Chromosomen sub- 
telomerisch in beiden Armen und in 5 Chromosomen nur in 
einem Arm vor (o. Bild). Damit entsprechen auch hier die 
Anzahl und die Lage der C-Bander weitgehend denen der 
Fluoreszenzbander. Wie im Satz von H. sarracenorum kom¬ 
men zentromernahe Giemsa-Bander vor (Ro 7316, Tafel 1: 
C2), die jedoch in keiner Population von H. convolutum als 
DAPI- oder Chromomycin-Bander nachgewiesen wurden. 

3.1.1.3.3 H. filifolium subsp. filifolium 

Verbreitung: Der Verbreitungsschwerpunkt der subsp. fili¬ 
folium liegt in Siidostspanien und einigen Batischen 
Gebirgen (Sa. de la Sagra, Sa. de Segura, Sa. de Cazorla, Sa. 
Magina; vgl. Roser 1989). Das mauretanische Teilareal 
erstreckt sich von Nordwestmarokko, Westalgerien bis zum 
Sahara-Atlas (Saint Yves 1931). 

Okologie: Die iiuBerst xeromorph gebaute subsp. filifolium 
wachst von der planaren bis hochmontanen Stufe bevorzugt 
auf Kalkgestein. Im Hohen Atlas steigt sie allerdings bis 
2400 m auf. Sie stellt die trockenheitsresistenteste Sippe der 
mediterranen Helictotrichon- Arten dar und kommt auch in 
stark erodierten Landschaften semiarider Gebiete vor. Die 
subsp. filifolium ist charakteristisch fill' die Trockenvegeta- 
tion der siidostlichen Iberischen Halbinsel und Marokkos 
siidlich bis zum Sahara-Atlas, wo sie zusammen mit H. prui- 
nosum in den siidlichsten Vorkommen der Mediterranvege- 
tation verbreitet ist (in 2000-2300 m Hohe). 

Chromosomenzahlen: Die subsp. filifolium verfiigt iiber 12x- 
bzw. 14x- Chromosomenrassen. Die 12x- Chromosomenrasse 
mit 2n = 84 kommt in den Trockengebieten Slid und Siidost- 
Spaniens vor (Gervais 1968a, 1972; Romero Zarco 1985a; 
Roser 1989). Die 14x Chromosomenrasse mit 2n = 98 wurde 
lediglich im Umkreis der Sa. de Cazorla und der unmittelbar 
benachbarten Gebirgsziige der Batischen Innenkordillere, Sa. 
de Pozo und Sa. de Cabrilla gefunden (Gervais 1973b; Romero 
Zarco 1985a; Roser 1989, 1996). Die Zahl von 2n = 70 (Love 
& Kiellqvist 1973) an Pflanzen dieses Gebietes beruht ver- 
mutlich auf einer falschen Zahlung oder einer Fehlbestimmung 
des Materials. Eine diploide Chromosomenzahl (Garde & 
Malheiros-Garde 1953) ist vermutlich H. sarracenorum und 
nicht H. filifolium zuzurechnen (vgl. Gervais 1973b). 

Karyologie: Bei der untersuchten Herkunft von H. filifolium 
subsp. filifolium aus der Prov. Castellon (Ro 3026) wurde 
eine Chromosomenzahl von 2n = 91. vermutlich einem 13x- 
Niveau entsprechend, festgestellt. Davon sind sechs Chro¬ 
mosomen submetazentrisch. Die zehn breiten Hybridisie- 
rungsstellen der 45S rDNA, die zugleich Chromomycin- 
positiv sind, werden als NORs angesehen. AuBer in den 
Chromosomen 36, 50 und 59 war eine deutliche sekundare 
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Abb. 14. Idiogramm fur 
H. filifolium subsp. filifolium (Ro 3026). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.3.3. 


Einschnttrung an diesen Orten sichtbar. Durch die Silberfar- 
bung konnte zudem die Aktivitat von zehn NORs nachge- 
wiesen werden. Es ergibt sich somit eine Karyotypformel 
von 77m 4sm SAT: 8m 2sm (Tabelle 3; Abb. 14; Tafel 2: B). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
686 m resultiert eine fill' die drei untersuchten hochpoly- 
ploiden Arten dieser Untergattung charakteristische Mittlere 
Chromosomenlange von Lm = 7,5 m. Aufgrund der 
Existenz des kleinen Chromosoms 91 resultiert eine hohe 
Varianz der Chromosomenlangen von 1 = 9,5-3,8 m. Daraus 
ergibt sich der sehr niedrige GroBengradient-Index von Gi = 
39,5%. In der gesamten Gattung Helictotrichon sind die 
Chromosomen hochpolyploider Arten asymmetrischer als 
die der diploiden und wenig polyploiden Arten, was durch 
einen relativ niedrigen Symmetrie-Index von Si = 78,8% fur 
H. filifolium subsp. filifolium bestatigt wird. 


Die Satelliten zeigen eine moderate Ausdehnung (SATi = 
4,6). Aufgrund dessen, dass in alien hier untersuchten hoch- 
polyploiden Arten die Anzahl der Satellitenchromosomen 
pro haploiden Chromosomensatz geringer ist als in den Di¬ 
ploiden der gleichen Verwandtschaftsgruppe, ist der Anteil 
von Chromomycin-positiven Heterochromatinbandern an 
der Gesamtlange des Chromosomensatzes deutlich niedriger 
[niedriger Hi(C) = 0,8%]. Dies gilt auch fiir die 45S-Indizes 
(45Si = 1,1%), obwohl auBerhalb der zehn NORs weitere 16 
Hybridisierungsstellen der 45S rDNA als sehr schmale Ban¬ 
der (< 0,2 m) in subtelomerischen Abschnitten gefunden 
wurden. Sie werden jedoch nicht als Bildungsorte der 
Nukleolen angesehen (Kap. 4.2.2). Die Gesamtzahl von 26 
Hybridisierungsstellen der 45S rDNA ergeben bei diesem 
13x Chromosomenzatz insgesamt zwei 45S rDNA-Loci pro 
haploiden Chromosomensatz, was der Anzahl der NORs in 
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Helictotrichon subg. Helictotrichon 


Abb. 15. Idiogramm fur 
H. filifolium subsp. arundanum (Ro 10271). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.3.4. 
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den hier untersuchten diploiden Arten dieser Verwandt- 
schaftsgruppe entspricht. Moglicherweise handelt es sich 
bei den schmalen 45S rDNA-Bandern um ehemals aktive 
NORs (siehe Kap. 4.2.2). 

Insgesamt kommen 78 DAPI-Bander, bei 17 Chromo- 
somen in beiden und bei 44 Chromosomen in jeweils nur 
einem Arm vor. Bis auf wenige Ausnahmen in den Chromo¬ 
somen 9, 83 und 90 sind die DAPI-Bander sehr schmal. 
Deshalb ist der DAPI-Index mit Hi(D) = 2,2% sehr klein. 
Vier der zehn Satellitenchromosomen besitzen DAPI-Bander 
im Arm ohne chromosomalen Satelliten. 

Die 5S rDNA-Sonde hybridisierte an zwolf Positionen im 
interkalaren Bereich kurzer Chromosomenarme von metazen- 
trischen Nicht-Satellitenchromosomen. Die 5S rDNA-enthal- 
tenden Chromosomen 1, 5, 19, 24, 25, 37 und 38 besitzen 
DAPI-Bander im subtelomerischen Bereich beider Arme, die 
Chromosomen 11 und 20 nur in den kurzen Armen. Die Chro¬ 
mosomen 7, 18 und 43 besitzen gar keine DAPI-Bander (ahn- 
lich H. parlatorei Ro 10647). Aufgrund dessen, dass die Hybri- 
disierungsstellen der 5S rDNA relativ schmal sind und sie - 
wie auch die Satellitenchromosomen - pro haploiden Satz zah- 
lenmaBig weniger als in diploiden Taxa vorkommen (Kap. 4.5), 
ergibt sich ein fur die polyploiden Arten dieser Untergattung 
charakteristischer, niedriger 5S-Index von 5Si = 0,4%. 


Es wurden 32 Satelliten-DNA CONI- und 45 Satelliten- 
DNA CON2-Bander im subtelomerischen Bereich nachge- 
wiesen. Die Satelliten-DNA CON2 hybridisiert dariiberhi- 
naus auch an alien zwolf 5S rDNA-Regionen. Der CON1- 
Index ist mit CONli = 0,8% sehr gering und der CON2- 
Index erweist sich mit CON2i = 2,4% trotz der Vielzahl der 
Hybridisierungsstellen im Vergleich zu den diploiden Arten 
als ebenfalls relativ niedrig. Beide Sequenzen kommen an 
30 Positionen gemeinsam vor. Mit Ausnahme des Chromo- 
soms 45 enthalten somit alle Satelliten-DNA CONl-Regio- 
nen zugleich Satelliten-DNA CON2. 

Wie bei den diploiden H. convolutum und H. sarraceno- 
rum kommen Giemsa-C-Bander zum einen subtelomerisch 
in jeweils einem Arm oder in beiden Armen, aber auch zen- 
tromernah vor (Tafel 2: B). Zentromernahe Giemsa-C-Ban¬ 
der sind auch hier nicht mit den Fluorochromen Chromo- 
mycin und DAPI nachzuweisen. 

3.1.1.3.4 H. filifolium subsp. arundanum 

Verbreitung: Die subsp. arundanum ist endemisch in Ge- 
birgsregionen der Serranla de Ronda in Sudspanien (Rome¬ 
ro Zarco 1984b, Roser 1989). 
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Okologie: Sie wachst von der montanen bis hochmontanen 
Stufe in feinerdereichen Felsspalten und humosen Waldbo- 
den auf Kalk. 

Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von 2n = 70 
fanden Gervais (1972; Sa. de las Nieves, unter H. sarrace- 
norum, vgl. Romero Zarco 1984b), Love & Kjellqvist 
(1973; vgl. oben subsp . filifolium) und Roser (1989; Prov. 
Cadiz, Sa. Margarita). 

Karyologie: Im dekaploiden Chromosomensatz der subsp. 
arundanum aus Andalusien, Prov. Cadiz (Ro 10271) mit 2n 
= 70 wurden acht Satellitenchromosomen und sechs subme- 
tazentrische Nicht-Satellitenchromosomen nachgewiesen 
(56m 6sm SAT: 8m - Tabelle 3; Abb. 15). Insgesamt acht 
NORs konnten durch Silberfarbung bestatigt werden. 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
507,5 m ergibt sich, ahnlich der subsp. filifolium, eine fur 
die Hochpolyploiden dieser Untergattung charakteristische 
Mittlere Chromosomenlange von Lm = 7,3 m. Ebenso ty- 
pisch ist die relativ groBe Differenz zwischen langstem und 
kiirzestem Chromosom von 1 = 9,3-5,0 m (niedriger Gi = 
54,1%) sowie ein sehr asymmetrischer Chromosomensatz 
(niedriger Si = 77,1%). 

Die Chromosomen von H. filifolium subsp. arundanum 
liegen vermutlich maximal kondensiert vor. Aufgrund der 
daraus folgenden geringen Ausdehnung der NORs konnten 
lichtmikroskopisch keine sekundiiren Einschniirungen nach¬ 
gewiesen werden. Die Werte fur die CMA- und 45S-Indizes 
sind mit Hi(C) = 0,4% und 45Si = 0,4% infolge dessen sehr 
niedrig und der Satelliten-Index mit SATi = 10,8 sehr hoch. 
Die Satelliten befinden sich durchweg in den kurzen Chro- 
mosomenarmen. 

Im Vergleich zur subsp. filifolium besitzt diese Unterart 
z.T. sehr ausgedehnte DAPI-Biinder. Der DAPI-Index ist mit 
Hi(D) = 6,0% daher viel hoher. Von den insgesamt 85 DAPI- 
Bandern tragen 21 Chromosomen diese in beiden Armen und 
43 jeweils nur in einem Arm. Alle Satellitenchromosomen 
besitzen DAPI-Bander im Chromosomenarm ohne Satellit. 

Die 5S rDNA hybridisierte im interkalaren Bereich von 
elf Chromosomen. In neun Chromosomen liegen die 5S 
rDNA-Bander eindeutig in den kurzen Armen. Die 5S 
rDNA-enthaltenden Chromosomen 16 und 32 haben jeweils 
gleichlange Arme. Das Chromosom 65 besitzt zwei 5S 
rDNA-Bander. Der 5S-Index ist mit 5Si = 0,7% wie bei den 
anderen polyploiden Arten dieser Untergattung sehr niedrig. 
Fiinf dieser 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen besitzen 
DAPI-Bander in beiden Chromosomenarmen, vier in den 
langen Chromosomenarmen und zwei besitzen gar keine 
DAPI-Bander. 

Insgesamt wurden im ersten Hybridisierungsschritt 63 
z.T. sehr ausgedehnte subtelomerische Regionen mit der 
Satelliten-DNA CONI nachgewiesen. Daraus ergibt sich der 
fur die polyploiden Arten sehr hohe Wert fur den CON1- 
Index (CONli = 4,9%). Bis auf die Hybridisierungsstellen 


im Chromosom 27 sind alle Satelliten-DNA CONl-Regio- 
nen DAPI-positiv. Die Satelliten-DNA CON2 konnte nach 
drei erfolgten in j/tM-Hybridisierungen und zwei Farbe- 
schritten auf diesem Praparat nicht nachgewiesen werden. 

3.1.1.3.5 H. cantabricum 

Verbreitung: Golf von Biscaya (Nordspanien, Siidwest- 
frankreich). 

Okologie: Helictotrichon cantabricum ist beziiglich des 
Standortes sehr variabel. Die Pflanzen kommen von der pla- 
naren bis zur subalpinen Stufe, in feuchten Schluchtwaldern 
(Picos de Europa), thermophilen Kalkfelsvegetationen (west- 
lich der Zentralpyrenaen) bis zu submediterranen Macchien 
und Trockenrasen (oberes Ebrotal) vor (vgl. Roser 1996). 

Chromosomenzahlen: Analog zu H. filifolium subsp. filifo¬ 
lium kommen auch hier zwei Chromosomenrassen mit unter- 
schiedlicher Verbreitung vor. Zahlungen mit 2n = 14x = 98 
werden von Gervais (1973b), Romero Zarco (1985a), 
Roser (1989, 1996) fur Herkiinfte aus den Picos de Europa 
angegeben. Zahlungen mit 2n = 12x = 84 sind von Gervais 
(1972, 1973a, b), Romero Zarco (1985a) sowie Roser 
(1989) fur Flerkiinfte aus dem Ebrotal und den siidwestli- 
chen Pyrenaen verzeichnet worden. 

Karyologie: Fur H. cantabricum aus Aragonien, Prov. Huesca 
(Ro 10570) wurden Chromosomenzahlen von 2n = 71, 81 und 
84 ermittelt, was den Ploidielevels von lOx bzw. 12x entspre- 
chen diirfte. Die Erfassung der chromosomenmorphologischen 
Daten und die Erstellung des Idiogramms basiert auf der 
Auswertung des Chromosomensatzes mit 2n = 81. Dieser diirf- 
te einem 12x Chromosomensatz entspechen. Die zehn Flybri- 
disierungsstellen der 45S rDNA-Sonde, welche zugleich Chro- 
momycin-positiv sind, werden als NORs angesehen und geben 
damit die Anzahl von zehn Satellitenchromosomen fur diese 
Population an. Silberfarbungen bestatigen die Anzahl von 
zehn aktiven NORs (Tafel 2: Cl). Alle Chromosomen sind 
metazentrisch und es ergibt sich folgende Karyotypformel von 
71m SAT: 10m (Tabelle 3; Abb. 16; Tafel 2:C). 

Beziiglich der Mittleren Chromosomenlange von Lm = 
7,8 m, der relativ hohen Varianz der Chromosomenlangen 
von 1 = 11,0-8,0 m (niedriger Gi = 54,5%) und der ver- 
gleichsweise hohen Asymmetrie der Chromosomen dieses 
Satzes (Si = 80,6%) finden sich auch bei H. cantabricum 
charakteristische Werte fur die hochpolyploiden Arten die¬ 
ser Untergattung. 

Im Hinblick auf die Ausdehnung der chromosomalen 
Satellitenregionen (SATi = 4,4) sowie der Chromomycin- 
Bander [FTi(C) = 1,0%] und der 45S rDNA-Bander (45Si = 
1,2%) in Bezug auf die Gesamtlange des Chromosomensat¬ 
zes entsprechen die Werte dieser Art etwa denen von H. fili¬ 
folium subsp. filifolium. Die 45S rDNA-Sonde wurde auBer 
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Abb. 16. Idiogramm fur 
H. cantabricum (R610570). 

Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 

Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.3.5. 

an den NORs auch an den Chromosomenenden der kurzen 
Arme acht weiterer Chromosomen nachgewiesen. Bei ihnen 
handelt es sich wahrscheinlich nicht um Nukleolenbil- 
dungsorte (siehe Kap. 4.2.2). 

Die geringe Anzahl von 41 z.T. schmalen DAPI-Bandern, 
davon 24 in den langen und 17 in den kurzen Armen, bedin- 
gen den niedrigen Wert von Hi(D) = 1,3%. Insgesamt sechs 
Chromosomen besitzen DAPI-Bander in beiden Armen. 
Sechs der acht Satellitenchromosomen zeigen DAPI-positi- 
ves Heterochromatin im Chromosomenarm ohne Satellit. 

Die 5S rDNA hybridisierte an 14 Orten im interkalaren 
Bereich von Nicht-Satellitenchromosomen. Davon liegen vier 
in den langen und sieben in den kurzen Armen. Die drei 5S 
rDNA-enthaltenden Chromosomen 19, 54 und 55 haben glei- 
che Armlangen (r = 1). Zwei der 5S rDNA-enthaltenden Chro¬ 
mosomen besitzen DAPI-Bander in beiden Chromosomenar- 
men, vier in jeweils einem, und acht besitzen gar keine DAPI- 
Bander. Der 5S-Index von H. cantabricum ist mit 5Si = 0,8% 
entsprechend den Werten der zwei Unterarten von H. filifoli- 
um im Vergleich zu den diploiden Arten gering. 

Die nur 13 subtelomerischen Satelliten-DNA CON2-Re- 
gionen fiihren zu einem niedrigen Wert fur den CON2-Index 


von CON2i = 0,9%. Mit Ausnahme der Hybridisierungsstel- 
len in den Chromosomen 22, 44 und 52 sind diese Positionen 
hier nicht DAPI-positiv. Die Satelliten-DNA CON2 hybridi¬ 
sierte - abgesehen vom Chromosom 50 - in alien anderen 5S 
rDNA-Positionen. Satelliten-DNA CONI konnte hier nicht 
nachgewiesen werden. Aus anderen, chromosomenmorpholo- 
gisch nicht auswertbaren Praparaten geht allerdings hervor, 
dass auch die Satelliten-DNA CONI in dieser Art vorkommt. 


3.1.1.4 H. desertorum -Gruppe 

Die Vertreter der H. desertorum-Gmppe zeigen eine auBer- 
ordentliche Anpassung an trockene Klimate, vergleichbar 
zur mediterran verbreiteten H. convolutum-Gruppe. Sie 
besiedeln jedoch Steppen und entsprechende Vegetationen 
klimatisch kontinentaler und subkontinentaler Regionen 
Eurasiens. Die namensgebende Art dieser Gruppe - H. 
desertorum - stellt die weitestverbreitete Art des gesamten 
subg. Helictotrichon dar. Sie ist mit den drei Unterarten 
desertorum, altaicum (Tzvelev) Holub und basalticum von 
Ostsibirien liber Zentralasien, der Mongolei bis Osteuropa 
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Abb. 17. Idiogramm fiir 
H. desertorum subsp. basalticum (Ro 10641). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.1.4.1. 


verbreitet (Lange 1995a). Im siidostlichen Mitteleuropa 
besitzt H. desertorum vereinzelte westliche Exklaven, wel- 
che fiir Uberreste periglazialer Steppen der letzten pleisto- 
zanen Vereisung gehalten werden. 

3.1.1.4.1 H. desertorum subsp. basalticum 

Verbreitung: Von alien Vertretern dieser Gruppe erreicht 
nur H. desertorum subsp. basalticum, vermutlich als Relikt 
eiszeitlicher Steppengebiete, Mitteleuropa in Niederoster- 
reich, in Bohmen und Mahren (vgl. Holub 1962, Gauckler 
1969, Conert 1976-1998). Ostliche Vorkommen diese Un- 
terart reichen bis zum Altai und zu den Gebirgen Mittelasi- 
ens (vgl. Lange 1995a). 

Okologie: Im Hauptverbreitungsgebiet (Siidwest-Sibirien, 
Kasachstan und Siidost-Russland) ist H. desertorum eine 
charakteristische Art der Helictotrichon-Stipetalia- Gesell- 
schaften (Royer 1991). In Abhangigkeit der zunehmenden 
Trockenheit von Norden nach Siiden ist die Art dort in den 
drei Formationen der Wiesen-Steppe, der Federgrassteppe 
sowie in den Halbwiisten zu finden, wobei sie in den Feder- 
gras-Steppen den groBten Reichtum aufweist. AuBerhalb des 
Hauptverbreitungsgebietes kommt H. desertorum in subalpi- 
nen und alpinen Bereichen innerasiatischer Gebirge (Pamir, 
Tien Shan, Altai) bis in Hohen iiber 3000 m vor (vgl. Holub 
1962, Walter 1968). Ostlich und westlich vom Verbrei- 
tungszentrum kommt H. desertorum zudem in verschiedenen 
Grasgesellschaften auBerhalb der Helictotrichon-Stipetalia- 
Gesellschaften vor (vgl. Walter 1974, Royer 1991). 

Chromosomenzahl: Diploide Chromosomenzahlen mit 2n = 
14 werden von Holub et al. (1971; Tschechien) und Roser 
(1996; Niederosterreich) angegeben. 

Karyologie: Im diploiden Chromosomensatz einer Popula¬ 
tion vom Hundsheimer Berg in Niederosterreich (Ro 10641) 
mit 2n = 14 Chromosomen wurden vier Satellitenchromoso- 
men nachgewiesen. Diese Satelliten weisen 45S rDNA-Loci 
auf und sind zugleich Chromomycin-positiv. Alle NORs 
konnten dariiber hinaus durch Silberimpragnierung bestatigt 


werden (Tafel 1: E). Da alle Chromosomen metazentrisch 
sind, ergibt sich folgende Karyotypformel: 10m SAT: 4m 
(Tabelle 3; Abb. 17; Tafel 1: E). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
108,5 m resultiert eine Mittlere Chromosomenlange von 
Lm = 7,8 m. Mit Unterschieden der Chromosomenlangen 
von 1 = 9,0-6,3 m besitzt der Karyotyp von H. desertorum 
diesbeziiglich eine starke Varianz, woraus sich eine niedri- 
ger GroBengradient-Index von Gi = 69,4% ergibt. Die Chro¬ 
mosomen besitzen jedoch eine ausgepragte Symmetrie, was 
durch einen vergleichsweise hohen Symmetrie-Index zum 
Ausdruck kommt (Si = 88,7%). 

Aufgrund der relativ geringen Ausdehnung der chromoso- 
malen Satelliten resultiert ein vegleichsweise hoher Satelli- 
ten-Index von SATi = 5,3 und ein niedriger CMA-Index mit 
Hi(C) = 1,8%. Da die 45S rDNA-Sonde auch nur in den vier 
NORs vorkommt, ist der 45S-Index mit 45Si = 1,8% ent- 
sprechend gering. 

Die 5S rDNA hybridisierte an zwei Positionen im interkala- 
ren Bereich der Nicht-Satellitenchromosomen 1 und 2. Diese 
zwei Chromosomen besitzen jeweils gleichlange Arme (r = 1). 
Die Hybridisierungsstellen sind wenig ausgedehnt, woraus sich 
ein vergleichsweise niedriger 5S-Index von 5Si = 0,5% ergibt. 

Die Satelliten-DNA CON2 konnte an 13 Positionen in sub- 
telomerischen Bereichen, sowie an den zwei 5S rDNA-Hybri- 
disierungsstellen nachgewiesen werden. In den Chromo¬ 
somen 3, 4, 11 und 12 liegen die CON2-Bander in beiden 
Armen und im Satellitenchromosom 14 im langen Arm. Die 
Chromosomen 1, 2, 9 und 10 haben gleiche Armlangen. Sie 
tragen ebenfalls jeweils ein CON2-Band in einem Arm. Der 
CON2-Index liegt mit CON2i = 5,8% im mittleren Bereich fiir 
die diploiden Arten dieser Untergattung. 

Durch das Fehlen von DAPI- und CONl-Bandern [Hi(D) 
= CONli = 0,0%] in den Chromosomen von H. desertorum 
nimmt diese Art eine Sonderstellung innerhalb des subg. 
Helictotrichon ein. 


3.1.2 H. subg. Tricholemma 

Das endemisch nordafrikanische, kleine Subgenus Tricholemma 
zeichnet sich durch eine innerhalb der Gattung Helictotrichon 
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Helictotrichon subg. Tricholemma 


Abb. 18. Idiogramm fur 
H. jahandiezii (Ro 10297). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.2.1. 



singulare Morphologie der Deckspelzen und Lodiculae aus. Da- 
neben zeigt es eine eigentiimliche Kombination von Merkma- 
len: Im generativen Bereich (Infloreszenzverzweigung, Aufbau 
der Ahrchen) besitzt es Merkmalsbildungen, die ansonsten nur 
im subg. Helictotrichon vorkommen, wahrend es im vegetativen 
Bereich Merkmale aufweist, die ansonsten nur im subg. Prata- 
venastrum und bei H. pubescens anzutreffen sind (‘Avena- 
strum’-Blattyp, innerste Schichten der Wurzelrinde nicht skleri- 
fiziert, usw.; vgl. Vierhapper 1914, Holub 1958, Gervais 
1968b, Roser 1989, Lange 1995a). Zur Untergattung Tricho¬ 
lemma gehoren nur zwei Arten, das marokkanische Helictotri¬ 
chon jahandiezii und vermutlich H. breviaristatum, eine Art, die 
nur von der - iiberdies verschollenen - Typusaufsammlung in 
den algerischen Hauts Plateaux bekannt ist (Battandier & 
Trabut 1895, Saint-Yves 1931, Maire & Weiller 1953). 

3.1.2.1 H. jahandiezii 

Verbreitung: Helictotrichon jahandiezii ist ein Endemit der 
Kalkgebiete des zentralen bis ostlichen Mittleren Atlas. 

Okologie: Die Art kommt oberhalb von ca. 1500 m in lichten 
Cedrus atlantica- Waldern und C. atlantica-Quercus rotundi- 
/o/ia-Mischwaldern sowie deren Ersatzgesellschaften (‘Ge- 
birgs-garrigue’) vor (vgl. Quezel 1957; Roser 1989, 1996). 

Chromosomenzahl: Roser (1998) gibt eine tetraploide 
Chromosomenzahl von 2n = 28 an. 

Karyologie: Der tetraploide Chromosomensatz von H. ja¬ 
handiezii (Ro 10297) zeichnet sich gegeniiber alien anderen 


untersuchten Arten aus der Gattung Helictotrichon durch 
auffallige Besonderheiten beziiglich des Vorkommens von 
CMA- und 45S rDNA-Bandern im interkalaren, z.T. zentro- 
mernahen Bereich einzelner Chromosomen aus. Von den 2n = 
28 metazentrischen Chromosomen besitzen acht einen chro- 
mosomalen Satelliten (20m SAT: 8m - Tabelle 3; Abb. 18; 
Tafel 3: A). Alle acht NORs wurden durch Silberfarbung 
bestatigt (Tafel 3: A5). 

Die Mittlere Chromosomenlange ist trotz starker Konden- 
sation der Chromosomen mit Lm = 9,5 m (L = 266,8 m) 
sehr hoch. Die Unterschiede zwischen langstem und kiirzes- 
tem Chromosom von 1 = 12,3-7,3 m sind sehr groB. Daraus 
resultiert der niedrige GroBengradient-Index von Gi = 59,2%. 
Wie der hohe Symmetrie-Index von Si = 86,9% verdeutlicht, 
ist der Chromosomensatz auBerst symmetrisch aufgebaut. 

Durch die Kleinheit der chromosomalen Satelliten in 
absoluten Werten und im Verhaltnis zum jeweiligen Chro- 
mosomenarm kommt der ausgesprochen hohe Wert fur den 
SATi = 11,0 zustande. Sie liegen bei fiinf Chromosomen in 
den kurzen Armen und beim Chromosom 23 im langen Arm. 
Die Satellitenchromosomen 17 und 18 haben jeweils gleiche 
Armlangen (r = 1). Im Gegensatz zur Mehrzahl der hier 
untersuchten Arten von Helictotrichon weist H. jahandiezii 
neben den Chromomycin-spezifischen NORs in acht Nicht- 
Satelliten- und zwei Satellitenchromosomen weitere Chro- 
momycin-positive Heterochromatinbander auf. Diese liegen 
zentromernah, aber in jeweils nur einem Arm des betreffen- 
den Chromosoms. Der CMA-Index ist durch das Vorkommen 
dieser Chromomycin-Bander, trotz der sehr geringen Aus- 
dehnung der chromosomalen Satelliten mit Hi(C) = 2,4% 
relativ hoch. Die 45S rDNA konnte in den acht NORs und 
dariiberhinaus in weiteren vier Chromosomen (5, 7, 11 und 
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Abb. 19. Idiogramm fur 
H. pubescens (Ro 10206). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.3.1. 


16) und zwar im interkalaren Bereich der kurzen Arme nach- 
gewiesen werden. Bei den Arten des subg. Helictotrichon 
wurden solche Hybridisierungsstellen der 45S rDNA auBer- 
halb der NORs stets nur in subtelomerischen Bereichen 
gefunden. Trotz dieses Vorkommens von 45S rDNA-Ban- 
dern auBerhalb der NORs bleibt der 45S-Index aufgrund der 
sehr langen Chromosomen bei gleichzeitig kleinen chromo- 
somalen Satelliten vergleichsweise niedrig (45Si = 1,7%). 

Da insgesamt nur 14 z.T. sehr schmale DAPI-Bander 
nachgewiesen wurden, ist der DAPI-Index mit Hi(D) = 1,4% 
ausgesprochen niedrig. Die Chromosomen der Paare V und 
VII besitzen DAPI-Bander in beiden Chromosomenarmen. 
Die Chromosomen 1, 6, 24, 25 und die Satellitenchromoso- 
men 23 und 27 zeigen DAPI-Bander nur in jeweils einem 
Arm. In einer weiteren Herkunft von H. jahandiezii (Ro 
10304, o. Abb.) kommen iiberhaupt keine DAPI-Bander in 
den Chromosomen vor. 

VerhaltnismaBig ausgedehnte, interkalare Bander der 5S 
rDNA von acht Nicht-Satellitenchromosomen bedingen 
einen mittleren 5S-Index von 5Si = 1,3%. Drei der 5S 
rDNA-enthaltenden Chromosomenpaare (I, VI und XIII) 
sind zugleich durch die Chromomycin-Bander im zentro- 
mernahen Bereich charakterisiert. 


3.1.3 H. subg. Pubavenastrum 

Helictotrichon pubescens, der einzige Vertreter der monoty- 
pischen Untergattung Pubavenastrum kann aufgrund der 
charakteristischen Vorspelze mit kahlen Kielen und der 
Form der Lodiculae morphologisch klar von den Arten der 
anderen drei Untergattungen unterschieden werden. Es wird 
vermutet, dass sich die Art bereits frith in der Entwicklung 
der Gattung Helictotrichon abgespalten und sich von 
Zentralasien aus iiber weite Teile Eurasiens verbreitet hat 
(vgl. Lange 1995a). 

3.1.3.1 H. pubescens 

Verbreitung: Das gegenwartige Verbreitungsgebiet reicht 
vom Norden der Iberischen Halbinsel iiber viele Teile Zen- 


tral- und Osteuropas bis Zentralrussland und den Kaukasus. 
Ostlich des Ural hat H. pubescens kleine isolierte Vorkom- 
men in Zentralasien und dem siidlichen Sibirien (Meusel et 
al. 1965, Conert 1976-1998), welches teilweise mit der Ver¬ 
breitung von H. desertorum in dieser Region iibereinstimmt 
(vgl. Roser 1996). Synanthrope Vorkommen liegen in Is¬ 
land, Nordamerika und Neuseeland. Im eigentlichen mediter- 
ranen Bereich kommt diese Art nicht vor (vgl. Lange 1995a). 

Okologie: Helictotrichon pubescens gedeiht von der kolli- 
nen bis in die alpine Stufe (2400 m), bevorzugt auf basi- 
schen bis neutralen Boden. In West- und Zentraleuropa 
kommt die Art in verschiedenen, z.T. anthropogen beein- 
fluBten Grasliindern vor. Sie wachst sowohl auf einigerma- 
Ben trockenen sowie maBig feuchten Standorten, aber auch 
in Sumpflandschaften. Die Art zeigt eine ungewohnliche 
Toleranz gegeniiber saisonalen Uberschwemmungen, was sie 
okologisch von den meisten anderen Taxa der Gattung 
Helictotrichon unterscheidet (Roser 1996). 

Chromosomenzahlen: Angaben iiber diploide Chromoso- 
menzahlen von 2n = 14 sind bei Tischler (1950) und Frey 
(1991) zusammengefasst. Weitere Angaben iiber diploide 
Chromosomenzahlen stammen von Romero Zarco (1984a; 
Spanien), Rudyka (1986; Kasachstan), Roser (1989, 1995, 
1996; GroBbritannien, Frankreich, Italien), Sorokin (1990, 
1991, 1993; Russland, Lettland) und Grebenstein (1992; 
Kaukasus). Tetraploide Zahlen von 2n = 28 werden in Bol- 
khovskikh et al. (1969) und Fedorov (1969) sowie von 
Kozuharov & Petrova (1991; Mt. Slavjanka, Bulgarien 
unter Avenula pubescens) angegeben. Die Zahlen 2n = 20 
und 2n = 15 werden bei Frey (1991) diskutiert. 

Karyologie: Detaillierte Karyotypanalysen verschiedener 
Herkiinfte wurden bereits von Hindakova & Cincura (1967), 
Frey (1991) und Grebenstein (1992) durchgefiihrt und aus- 
fiihrlich diskutiert. Bei der hier untersuchten Population aus 
Siidengland (Ro 10206) konnten bei vier der 14 metazentri- 
schen Chromosomen ein chromosomaler Satellit nachgewie¬ 
sen werden (10m SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 19; Tafel 4: A). 
Submetazentrische Chromosomen (Frey 1991) kommen nicht 
vor. Wie bereits fiir kaukasische Herkiinfte beschrieben (Gre- 
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benstein 1992), fallen auch bei der hier untersuchten Popu¬ 
lation von H. pubescens die sehr langen Satelliten auf. AuBer- 
dem wird der Chromosomensatz durch die besondere Lage 
der 5S rDNA-Bander und dem Fehlen von DAPI-positiven 
Heterochromatin gekennzeichnet. Offenbar haufig vorkom- 
mende B-Chromosomen (Gervais 1973b) bei H. pubescens 
konnten in dieser Population nicht gefunden werden. 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 

115.3 m ergibt sich trotz einer starken Chromosomenkon- 
densation eine hohe Mittlere Chromosomenlange von Lm = 
8,2 m. Wie bereits durch Grebenstein (1992) bei kaukasi- 
schen Herkiinften festgestellt, ist die Langenvarianz der 
Chromosomen von 1 = 10,0-6,5 m im Vergleich zu den 
meisten diploiden Arten der gesamten Gattung Helictotri¬ 
chon relativ hoch. Daraus resultiert ein vergleichsweise nie- 
driger GroBengradient-Index von Gi = 65,0%. Der hohe 
Symmetrie-Index von Si = 88,2% verdeutlicht einen sehr 
symmetrischen Chromosomensatz. 

Die langen chromosomalen Satelliten bedingen einen sehr 
kleinen Satelliten-Index von SATi = 1,5. Hybridisierungs- 
orte der 45S rDNA beschranken sich jedoch auf einen 
schmalen Bereich distal und proximal zur jeweiligen sekun- 
daren Einschnurung, woraus trotz der groBen Satellitenre- 
gionen ein relativ niedriger 45S-Index mit 45Si = 1,3% re¬ 
sultiert. Chromomycin-positives Heterochromatin konnte - 
vermutlich praparatebedingt - an diesen Stellen jedoch nicht 
sichtbar gemacht werden. 

Von den insgesamt vier 5S rDNA-Loci befinden sich zwei 
in den Chromosomen 5 und 6 im Bereich der Satellitenregi- 
on distal zur NOR, ein Resultat welches ausschlieBlich bei 
H. pubescens gefunden wurde. Die anderen beiden liegen in- 
terkalar in kurzen Chromosomenarmen von den Nicht-Satel- 
litenchromosomen 1 und 2. Der 5S-Index betragt 5Si = 1,3%. 

3.1.4 H. subg. Pratavenastrum 

Bei Helictotrichon subg. Pratavenastrum handelt es sich um 
eine morphologisch klar umgrenzte, artenreiche Verwandt- 
schaftsgruppe mit eurasisch-nordafrikanischer Verbreitung. 
Lediglich eine Art, H. hookeri kommt mit der subsp. hookeri 
in Nordamerika vor, die der in den Steppen Asiens weitver- 
breiteten subsp. schellianum (Hack.) Tzvelev stark iihnelt 
und moglicherweise konspezifisch ist. Im Mittelmeergebiet 
und groBeren Gebirgsregionen (Pyrenaen, Alpen, Kaukasus) 
zeigt diese Untergattung deutliche Entfaltungsschwerpunkte. 
Hinsichtlich ihrer klimatischen (ozeanisch-kontinental), eda- 
phischen (basiphil-azidophil) und sonstigen okologischen 
Anpassungen (Vertikalverbreitung, etc.) erweist sich das 
subg. Pratavenastrum als die am starksten differenzierte 
Gruppe der gesamten Gattung Helictotrichon. Innerhalb des 
subg. Pratavenastrum wurden in der letzten Zeit verschiede- 
ne Formenkreise (Artengruppen) unterschieden, die sich 
durch morphologisch-anatomische Merkmale abgrenzen las- 
sen und z.T. auch in okologischer Hinsicht stark voneinander 


abweichen (vgl. Roser 1989, 1996; Lange 1995a). Manche 
dieser Artengruppen entsprechen in der alteren Literatur 
nicht weiter differenzierten ‘Sammelarten’ (vgl. etwa Avena 
bromoides oder A. pratensis sensu Saint-Yves 1931) oder 
die enge Verwandtschaft mancher Arten wurde aufgrund 
ihrer diskontinuierlichen Verbreitung in regional begrenzten 
Bearbeitungen und Florenwerken nicht erkannt. Solche dis- 
junkten Areale konnen innerhalb mancher Artengruppen iiber 
weite Teile der Holarktis reichen. 


3.1.4.1 H. bromoides -Gruppe 

Bei der Helictotrichon bromoides- Gruppe handelt es sich 
um einen typisch mediterran verbreiteten Formenkreis basi- 
philer Arten, die sich durch eine besondere Blattanatomie 
und das Vorkommen von kahlen Ahrchenachsen auszeichnen 
(vgl. Saint-Yves 1931, Roser 1989). Die Arten sind charak- 
teristische Arten der Tieflands- und montanen Mittelmeer- 
vegetation, aber im siidlichen Mediterrangebiet existieren 
auch ausgesprochen xeromorphe Hochgebirgsarten (Orophy- 
ten der Dornpolsterstrauch-Vegetation). Die H. bromoides- 
Gruppe besitzt ihr Mannigfaltigkeitszentrum im westlichen 
Mittelmeergebiet, sowohl was die Zahl der dort vertretenen 
Taxa als auch die vorhandenen Ploidiestufen betrifft. Im 
siidlichen zentralen und im ostlichen Mittelmeergebiet ist 
sie mit nur je einer Art vertreten (vgl. Roser 1996). 

3.1.4.1.1 H. bromoides subsp. bromoides 

Verbreitung: Helictotrichon bromoides ist in den Westmedi- 
terraneis mit den zwei Unterarten die weitestverbreite Art 
innerhalb der H. bromoides-Gmppe. Wahrend die subsp. pau- 
neroi eine endemische Art Siidspaniens ist, zeigt die subsp. 
bromoides ein weites Verbreitungsgebiet. Sie kommt von 
Ligurien aus westwarts durch das gesamte Siidfrankreich sowie 
im Ostteil der Iberischen Halbinsel, auf den Balearischen 
Inseln sowie in Marokko relativ haufig vor. Einzelne isolierte 
Fundpunkte liegen im Dept. Gers (Roser 1989), im ostlichen 
Teil Portugals (Coutinho 1939, Romero Zarco 1984a), im 
siidostspanischen Trockengebiet und den Beckenlandschaften 
der Cordillera Betica. Ein Vorkommen auf Korsika lasst sich 
bislang nicht bestatigen (Gamisans & Jeanmonod 1993). 

Okologie: Helictotrichon bromoides kommt von der planaren 
bis zur montanen Stufe vor. Auf der siidlichen Iberischen Halb¬ 
insel und vor allem in Nordafrika (Hoher Atlas) steigt die Art 
bis auf 2300 m. Sie wachst in lichten immergriinen Hartlaub- 
waldern, hauptsachlich jedoch in Macchien bzw. Matorrales, 
Garigues und Tomillares bevorzugt auf kalkhaltigen Untergrund 
oder sogar (Ebrotal) gipshaltigem Gestein (vgl. Roser 1989). 

Chromosomenzahlen: Helictotrichon bromoides ist stets 
diploid. Die Zahlungen stammen groBtenteils von der subsp. 
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Abb. 20. Idiogramm fur 
H. bromoides (W 58). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.1. 



Abb. 21. Idiogramm fur 
H. bromoides (Ro 11039). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.1. 


bromoides Litardiere (1950; Frankreich), Lorenzo- 
Andreu & Garcia-Sanz (1950; Spanien), Gervais (1966, 
1968a, 1972, 1973a, b; Frankreich, Spanien), Sauer & FIeubl 
(1984; Siidfrankreich), Romero Zarco (1984a; Spanien) 
und Roser (1989; Frankreich, Spanien). Zahlungen aus der 
Sa. de Cazorla und der Sa. Nevada durch Gervais (1973a) 
und Romero Zarco (1984a) beziehen sich auf die subsp. 
pauneroi. Eine Zahlung aus Libyen (Faruqi 1987) gehort 
wahrscheinlich zu H. cincinnatum. Tetra- und hexaploide 
Zahlen (Gervais 1972, 1973a, 1973b) beziehen sich auf den 
Bastard H. xtalaverae bzw. H. gervaisii subsp. gervaisii. 

Karyologie: Von H. bromoides wurden zwei Populationen, 
eine aus der Sierra de Tejeda in Siidspanien (W 58) und eine 
aus den Hautes-Alpes in Frankreich (Ro 11039) untersucht. 
Beide Chromosomensatze zeigen weitgehende Ubereinstim- 
mungen. Entsprechend den Untersuchungen an Herkunften 
aus Siidfrankreich (Sauer & FIeubl 1984) und Spanien 
(Roser 1989, Grebenstein 1992) wurden jeweils zwei 
Satellitenchromosomen festgestellt. Proximal zu den chro- 
mosomalen Satelliten bzw. der NOR hybridisierte die 5S 
rDNA. Derartig gestaltete Chromosomen wurden in keiner 
weiteren hier untersuchten diploiden Art gefunden. Beide 
Chromosomensatze sind zudem durch das Vorkommen von 
schmalen COM2-Bandern in den subtelomerischen Berei- 
chen und das Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin 
gekennzeichnet. Unterschiede beider Populationen zeigen 


sich vor allem in den Symmetrieverhaltnissen und der Aus- 
dehnung der chromosomalen Satelliten. 

In der Population aus der Sierra de Tejeda (W 58) sind 
zwei der zwolf Nicht-Satellitenchromosomen mit r = 1,7 
submetazentrisch (10m 2sm SAT: 2m - Tabelle 3; Abb. 20), 
woraus fur den Chromosomensatz ein relativ niedriger Sym- 
metrie-Index von Si = 70,7% folgt. Die Mittlere Chromoso- 
menlange betragt Lm = 7,3 m, wobei die Unterschiede zwi- 
schen langstem und kiirzestem Chromosom relativ gering 
sind (1 = 10,5-8,3 m, hoher Gi = 78,6%). 

Die Satellitenregionen zeigen mit einem SATi = 4,8 eine 
moderate Ausdehnung. Da der Chromosomensatz von H. 
bromoides durch nur zwei NORs, bei denen Chromomycin- 
positives Heterochromatin bzw. 45S rDNA nachgewiesen 
wurde, gekennzeichnet ist, liegen der CMA-Index als auch 
der 45S-Index im unteren Bereich [Hi(C) = 45Si = 1,0%]. 

AuBerhalb der zwei 5S rDNA-Bander proximal zur NOR 
in den Chromosomen 7 und 14 hybridisierte diese Sequenz 
im langen Arm des Chromosoms 7 im interkalaren Bereich. 
Der 5S-Index ist mit 5Si = 0,6% sehr gering. 

Die Satelliten-DNA COM2 hybridisierte an 19 Positionen 
im subtelomerischen Bereich. In den Chromosomenpaaren I, 
III und VII liegen sie in beiden Armen, in den anderen 
Chromosomenpaaren, mit Ausnahme des Satellitenchromo- 
soms 14 ohne COM2-Band, in jeweils nur einem Arm. Da 
die Bander sehr schmal sind, liegt der COM2-Index mit 
COM2i = 1,8% im unteren Bereich. 
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Abb. 22. Idiogramm fur 
H. cincinnatum (W 31). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.2. 



Im Chromosomensatz von H. bromoides aus den Hautes- 
Alpes in Frankreich (Ro 11039) sind alle Chromosomen me- 
tazentrisch (12m SAT: 2m - Tabelle 3; Abb. 21; Tafel 4: E). 

Der Chromosomensatz zeigt insgesamt auBerst symmetri- 
sche Auspragung, denn der Symmetrie-Index liegt mit Si = 
87,5% sehr hoch. Die Chromosomen sind mit Lm = 8,7 m 
vergleichsweise groB. Die Varianz der Chromosomenlangen 
von 1 = 10,0-7,5 m (Gi = 75,0%) entspricht weitgehend 
dem Chromosomensatz aus Sudspanien. Ein sehr kleines 
Chromosomenpaar, welches durch Sauer & Heubl (1984) be- 
obachtet wurde, konnte in beiden Populationen nicht nach- 
gewiesen werden. 

Die geringe Lange der chromosomalen Satelliten ergibt 
einen hohen Satelliten-Index von SATi = 9,0 und einen rela- 
tiv niedrigen CMA-Index von Hi(C) = 0,8%. 

Auch in dieser westalpinen Herkunft wurde eine weitere 
Hybridisierungsstelle der 5S rDNA nachgewiesen, die jedoch 
interkalar im Nicht-Satellitenchromosom 12 vorkommt. Der 
5S-Index ist mit 5Si = 0,7% ebenfalls sehr gering. 

Die Satelliten-DNA COM2 hybridisierte an 20 Positionen 
im subtelomerischen Bereich. In den Chromosomenpaaren 
IV, V und VII befindet sie sich in beiden Armen, in den an- 
deren Chromosomenpaaren jeweils nur in einem Arm. Der 
COM2-Index ist COM2i = 4,1%. 

3.1.4.1.2 H. cincinnatum 

Verbreitung: Helictotrichon cincinnatum ist der einzige 
Vertreter der H. bromoides- Gruppe im siidlichen zentralen 
Mediterrangebiet. Sein Verbreitungsgebiet umfasst Sizilien 
(Nebroden, Madonie), Tunesien und das nordlichen Alge- 
rien, wo es bis fast zur Grenze nach Marokko hin verbreitet 
ist. Ein weiteres Vorkommen liegt in der Cyrenaika (Li- 
byen), einem Gebiet mit reliktarer Hartlaubvegetation. Ein 
nordlicher Vorposten befindet sich auf dem Mte Pollino in 
Kalabrien (vgl. Roser 1989, Lange 1995a). 


Okologie: Die Art wachst von Meeresniveau bis zu 1800 m 
in Sizilien und bis zu 2200 m in Algerien auf Kalk oder Do- 
lomitgestein. Im Tiefland und niedrigen Lagen kommt die 
Art haufig in Ersatzgesellschaften von Stein- und Flaum- 
Eichenwaldern vor, und zwar in verschiedenen Typen von 
immergriinen Strauchern und in Horstgras-Formationen 
(Ampelodesmos mauritanica ) auf Sizilien, sowie zusammen 
mit Stipa tenacissima im Unterwuchs von offenen Pinus 
halepensis Waldern in Algerien (Brullo 1983, Wojtersky 
1985). Damit zeigen sich okologische Ahnlichkeiten zu H. 
convolutum und H. filifolium subsp . filifolium. 

Chromosomenzahlen: Friihere Chromosomenziihlungen an 
H. cincinnatum erbrachten Zahlen von 2n = 28 fur siziliani- 
sche Populationen (Roser 1989, 1996). Fur Pflanzen aus Tu¬ 
nesien, deren genaue Herkunft unbekannt ist, wurde durch 
Gervais (1973a) eine diploide Zahl von 2n = 14 angegeben. 
Moglicherweise bezieht sich die gleichlautende Zahlung 
durch Faruqi (1987) an libyschem Material (unter Avenula 
bromoides) ebenfalls auf H. cincinnatum. 

Karyologie: Im Chromosomensatz von H. cincinnatum (W 
31) einer sizilianischen Herkunft mit 2n = 28 sind alle Chro¬ 
mosomen metazentrisch. Davon tragen sechs einen chromo¬ 
somalen Satelliten. Ein B-Chromosom besitzt ebenfalls eine 
NOR (22m SAT: 6m +1B - Tabelle 3; Abb. 22). In H. cincin¬ 
natum konnen auch zwei B-Chromosomen vorkommen (Her¬ 
kunft Ro 6024, Tafel 5: A2). 

Auch bei Vernachlassigung des B-Chromosoms besitzt 
dieser Satz mit Lm = 5,5 m eine relativ geringe Mittlere 
Chromosomenlange sowie eine vergleichsweise groBe Vari¬ 
anz zwischen den Chromosomenlangen (niedriger Gi = 
65,4%). Die fur die meisten diploiden und niedrig-polyploi- 
den Taxa charakteristischen geringen Langenunterschiede 
zwischen langen und kurzen Armen der Chromosomen be- 
dingen einen hohen Symmetrie-Index von Si = 83,8% (ohne 
B-Chromosomen). 
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Abb. 23. Idiogramm fur 
H. gervaisii subsp. gervaisii (Ro 3418). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.3. 


Die chromosomalen Satelliten sind durch eine deutliche 
sekundare Einschniirung abgegrenzt, an denen die 45S 
rDNA hybridisierte und Chromomycin-positives Hetero¬ 
chromatin nachgewiesen wurde. Die Ausdehnung der Satel¬ 
liten fiihren zu den Satelliten-Indizes SATi = 6,9 (ohne B- 
Chromosom) bzw. 6,2 (mit B-Chromosom). Die Indizes fur 
Chromomycin und 45S rDNA sind gleich groB [Hi(C) = 45Si 
= 1,5 (ohne B-Chromosom) bzw. 1,8% (mit B-Chromosom)]. 

Aufgrund von 14 meist wenig ausgedehnten DAPI- 
Bandern ergibt sich ein vergleichsweise niedriger DAPI- 
Index von Hi(D) = 2,2%. Die Chromosomen 13, 22 und 25 
besitzen in beiden Chromosomenarmen subtelomerische 
DAPI-Bander. Weitere acht Chromosomen weisen in jeweils 
nur einem Arm DAPI-Bander auf. 

Durch insgesamt neun nachweisbare Hybridisierungsstel- 
len der 5S rDNA ergeben sich fur die 5S-Indizes Werte von 
5Si = 1,5 (ohne B-Chromosom) bzw. 1,4% (mit B-Chromo¬ 
som). Vier dieser 5S rDNA-Bander liegen bei den Satelliten- 
chromosomenpaaren II und VI jeweils interkalar im Chromo- 
somenarm ohne Satellit. Weitere zwei liegen proximal zur 
NOR in den Chromosomen 8 und 23 (vergleichbar H. bromoi- 
des). Die ubrigen befinden sich in den Chromosomen 6, 16 
und 25. Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA COM2 


konnten lediglich an elf Positionen nachgewiesen werden. 
Der COM2-Index betragt deshalb nur COM2i = 1,2%. 

3.1.4.1.3 H. gervaisii subsp. gervaisii 

Verbreitung: Helictotrichon gervaisii ist eine siidiberisch- 
nordmarokkanisch verbreitete Art, bei der sich zwei Unter- 
arten unterscheiden lassen. Das Areal der subsp. gervaisii ist 
auf die Trockengebiete der siidlichen Iberischen Halbinsel 
beschriinkt. 

Okologie: Die ausgesprochen xeromorphe subsp. gervaisii 
ist charakteristisch fur siidmediterrane Offenvegetation 
unter semiaridem Klima (Garigues der Ononido-Rosma- 
rinetea) und steht als Tieflandssippe der eher montanen, 
weiterverbreiteten und - was die Boden und die Wasserver- 
sorgung betrifft - okologisch andersartigen subsp. arunda- 
num gegeniiber (vgl. oben H. filifolium ; Kap. 3.1.1.3). 

Chromosomenzahlen: Fur die subsp. gervaisii wurden 
Chromosomenzahlen von 2n = 42, 56, 63, 70, damit den 
Ploidiestufen von 6x, 8x, 9x und lOx entsprechend, festge- 
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stellt (Gervais 1968a, 1972, 1973a unter Avenochloa bromoi¬ 
des', Romero Zarco 1984a; Roser 1989). Wahrend die hexa- 
ploide Chromosomenrasse im gesamten Verbreitungsgebiet 
der subsp. gervaisii vorkommt, beschrankt sich die oktoploi- 
de und die dekaploide Sippe sowie deren Bastard auf den zen- 
tralen bis westlichen Teil des Gesamtareals (Roser 1989). 

Karyologie: Der oktoploiden Chromosomensatz von H. ger¬ 
vaisii subsp. gervaisii (Ro 3418) aus Siidspanien (Malaga) 
mit 2n = 56 ist durch das Vorkommen einer groBen Zahl von 
28 eindeutig submetazentrischen Chromosomen charakteri- 
siert, die zudem stark ausgedehnte DAPI-Bander besitzen. 
Von den vermutlich acht Satellitenchromosomen (vgl. Roser 
1989), also jeweils einem pro haploiden Chromosomensatz, 
wie sie bereits bei H. bromoides festgestellt wurden, konn- 
ten hier nur in sechs Chromosomen eine sichtbare sekunda- 
re Einschniirung, die zugleich Chromomycin-positiv ist, nach- 
gewiesen werden. Daraus ergibt sich folgende Karyotypfor- 
mel: 28m 22sm SAT: 6sm (Tabelle 3; Abb. 23; Tafel 5: B). 

Die Mittlere Chromosomenlange von Lrn = 7,5 m (L = 
421,5 m) ist im Vergleich zu anderen polyploiden Arten rela- 
tiv hoch, wahrend die Unterschiede zwischen langstem und 
kiirzestem Chromosom von 1 = 10,3-5,3 m (Gi = 51,2%) im 
mittleren Bereich liegen. Durch die groBe Zahl submetazen- 
trischer Chromosomen, die die Halfte des gesamten Chromo- 
somensatzes ausmachen, ist der Symmetrie-Index bei dieser 
Unterart mit Si = 62,5% extrem niedrig. 

Die sechs chromosomalen Satelliten zeigen eine ver- 
gleichsweise geringe Ausdehnung, so dass sich der relativ 
hohe Werte fur den Satelliten-Index von SATi = 6,4 und ein 
niedriger Wert fiir den CMA-Index von Hi(C) = 0,6% ergibt. 

Aus der bereits genannten, z.T. groBen Ausdehnung der 
insgesamt 61 DAPI-Bander resultiert ein auBergewohnlich 
hoher Wert fiir den DAPI-Index von Hi(D) = 12,5%. Sehr 
breite DAPI-Bander liegen zumeist in den langen Armen und 
zwar in alien 28 submetazentrischen Chromosomen und in 14 
der 28 metazentrischen Chromosomen. Zwei der ausgedehn- 
ten DAPI-Bander kommen in den kurzen Chromosomenarmen 
der submetazentrischen Chromosomen 1 und 2 vor. Zusatz- 
liche, weniger breite DAPI-Bander finden sich an 17 subtelo- 
merischen Positionen von 9 Chromosomen. 

Die Orte der 5S rDNA-Hybridisierungsstellen zeigen im 
Chromosomensatz von H. gervaisii subsp. gervaisii eine 
sehr komplizierte Verteilung. In den sechs Paaren II, IX, 
XIII, XXI, XXIII und XXVI liegen sie jeweils proximal zum 
ausgedehnten DAPI-Band in den langen Armen und in den 
Paaren XVI und XVII jeweils interkalar in den langen 
Armen. In den Chromosomen 1, 2, 3, 23, 26 und 30 kommen 
gleichzeitig zwei bis mehrere 5S rDNA-Hybridisierungs- 
stellen vor. Ahnlich wie bei H. bromoides hybridisierte die 
5S t'DNA im Satellitenchromosomenpaar XIII proximal zum 
Satelliten. Infolge der zahlreichen Hybridisierungsstellen 
der 5S rDNA ist der 5S-Index mit 5Si = 2,3% sehr hoch. 

Fiir die Satelliten-DNA COM2 wurden insgesamt 78 Stel- 
len, davon neun Doppelbander nachgewiesen. In vier Satelli¬ 


tenchromosomen (23, 26, 27, 36) liegen die COM2-Bander 
proximal zur NOR. Von den insgesamt 112 Chromosomen- 
enden enthalten 58% diese Satelliten-DNA. An Stellen mit 
ausgedehntem DAPI-positiven Heterochromatin liegen die 
COM2-Bander entweder proximal zum DAPI-Band oder im 
Bereich der DAPI-Bander. Sind die DAPI-Bander weniger 
ausgedehnt bzw. vollstandig fehlend, befindet sich die Satel¬ 
liten-DNA COM2 unmittelbar an den Chromosomenenden. 
Der COM2-Index liegt mit COM2i = 2,5% im mittleren Be¬ 
reich fiir die polyploiden Arten dieser Untergattung. 

Helictotrichon gervaisii subsp. gervaisii besitzt zumeist brei¬ 
te, subtelomerische Giemsa-C-Biinder in den langen Armen von 
37 Chromosomen. Die Anzahl und die Lage dieser Giemsa-C- 
Bander stimmt weitgehend mit denen der Fluoreszenzbander 
von Chromomycin und DAPI iiberein (Tafel 5: B3, B4). 

3.1.4.1.4 H. gervaisii subsp. arundanum 

Verbreitung: Die subsp. arundanum kommt in Siidspanien 
und Nordmarokko vor und zeigt damit eine groBere Verbrei¬ 
tung als die subsp. gervaisii. 

Okologie: Die meso-xeromorphe subsp. arundanum kommt 
vor allem in der montanen Stufe zwischen 500 und 1850 m 
auf feinerdereichem und humosem Untergrund vor. 

Chromosomenzahlen: Fiir die siidliche Iberische Halbinsel 
werden hexaploide (Prov. Cadiz) sowie tetraploide Popu- 
lationen (Prov. Malaga) angegeben (Romero Zarco 1984a, 
Roser 1989). 

Karyologie: Von der subsp. arundanum wurden sowohl eine 
tetraploide als auch eine hexaploide Herkunft untersucht. 

Bei der tetraploiden Rasse aus der Serrania de Ronda in 
Siidspanien (W 71) wurden 18 metazentrische und 10 sub- 
metazentrische Chromosomen ermittelt. Vier metazentrische 
Chromosomen besitzen einen chromosomalen Satelliten 
(14m lOsm SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 24). 

Die Mittlere Chromosomenlange betragt Fm = 6,9 m. 
Aufgrund des kleinen Chromosoms 28 ist der GroBengra- 
dient-Index relativ gering (Gi = 62,5%). Weniger als ein 
Drittel der Chromosomen sind eindeutig submetazentrisch, 
so dass der Satz symmetrischer als bei der oktoploiden 
subsp. gervaisii ist (Si = 71,1%). Der Satelliten-Index be¬ 
tragt SATi = 4,6. Die Chromomycin- und 45S rDNA-Bander 
sind deckungsgleich [Hi(C) = 45Si = 1,4%]. 

Die insgesamt nur elf DAPI-Bander bedingen einen nied- 
rigen Wert fiir den DAPI-Index von Hi(D) = 2,6%. Die 5S 
rDNA-enthaltenden Chromosomen 2, 9 und 16 besitzen je¬ 
weils ein DAPI-Band. Die dazu vermutlich homologen/ho- 
moologen Chromosomen 6, 11 und 12 weisen hingegen kein 
DAPI-positives Heterochromatin auf. Auch das Satelliten- 
chromosom 10 besitzt kein DAPI-Band im langen Arm wie 
das vermutlich entsprechende Satellitenchromosom 4. Auch 


Stapfia86 (2006) | 41 


© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at 


ERGEBNISSE 



Abb. 24. Idiogramm fur 
H. gervaisii subsp. arundanum (W 71). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.4. 



Abb. 25. Idiogramm fur 
H. gervaisii subsp. arundanum (Ro 10270). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.4. 


fiir das Chromosomenpaar VI scheint eine Polymorphic be- 
ziiglich des DAPI-Bandes vorzuliegen, denn fiir das DAPI- 
Band-enthaltende Chromosom 22 konnte kein eindeutig homo- 
loges Chromosom festgestellt werden (siehe Kap. 4.2.6). 

Insgesamt acht 5S rDNA-Bander kennzeichnen den Satz. 
Davon liegen zwei (Chromosomen 2 und 6) ahnlich wie bei 
H. bromoides proximal zur NOR. In den Chromosomen 9 
und 12 befinden sich 5S rDNA-Bander in jeweils beiden 
Armen, in den Chromosomen 11 und 16 interkalar in jeweils 
einem Arm. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 1,3% im mittleren 
Bereich fiir diese Untergattung. 

Die Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA COM2 
befinden sich in insgesamt 41 Positionen im subtelomeri- 
schen Bereich. Diese entsprechen 73% der moglichen 56 
subtelomerischen Regionen bei 2n = 28. Aufgrund der star- 
keren Ausdehnung der Satelliten-DNA C0M2-Bander liegt 
der C0M2-Index mit C0M2i = 6,3% sehr hoch. 


Fiir die hexaploide Rasse aus der Sa. de Grazalema (Ro 
10270) wurden 28 metazentrische und 14 submetazentrische 
Chromosomen vermessen. Die Anzahl von sechs Satelliten- 
chromosomen einer hexaploiden Chromosomenrasse aus der 
Sa. Margarita (Roser 1989) konnte hier bestatigt werden. 
Zwei der sechs Satellitenchromosomen sind submetazentrisch 
(24m 12sm SAT: 4m 2sm - Tabelle 3; Abb. 25; Tafel 5: C). 

Die Mittlere Chromosomenlange von Lm = 7,0 m (L = 
292,0 m) ist - ahnlich wie bei der subsp. gervaisii sowie 
bei der tetraploiden Rasse der subsp. arundanum - im Ver- 
gleich zu anderen polyploiden Arten relativ hoch. Die 
GroBenunterschiede sind mit 1 = 8,5-5,3 m (Gi = 61,8%) 
der tetraploiden Rasse vergleichbar, jedoch viel geringer als 
bei der subsp. gervaisii. Aufgrund der hohen Zahl an subme- 
tazentrischen Chromosomen erweist sich der Chromosomen- 
satz der subsp. arundanum - wie der der subsp. gervaisii - 
als innerhalb der Arten der gesamten Gattung relativ asym- 
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metrisch. Wahrend jedoch in der subsp. gervaisii die Halfte 
der Chromosomen submetazentrisch sind, sind es hier wie 
bei der tetraploiden Rasse von subsp. arundanum nur ein 
Drittel der Chromosomen. Daraus resultiert auch hier ein - 
gegenuber der subsp. gervaisii - hoherer Symmetrie-Index 
von Si = 71,3%. Die Ausdehnung der chromosomalen Satel- 
liten ist wie bei der subsp. gervaisii relativ gering (SATi = 
6,4; Hi(C) = 0,9%). 

In den Chromosomen dieses Satzes kommen wie in der 
subsp. gervaisii sehr ausgedehnte subtelomerische DAPI- 
Bander vor. Von den insgesamt 30 Biindern liegen acht in 
den kurzen und 20 in den langen Armen. Die Chromosomen 
des Paares XIII haben jeweils gleiche Armlangen. Sie besit- 
zen ebenfalls jeweils ein DAPI-Band. Nur beim Chromoso- 
menpaar IV kommen DAPI-Bander in beiden Armen vor. 
Der Anteil an DAPI-positivem Heterochromatin in Bezie- 
hung zur Gesamtchromosomenlange ist geringer als bei der 
subsp. gervaisii, jedoch hoher als bei der tetraploiden Chro- 
mosomenrasse der subsp. arundanum. Wie der DAPI-Index 
von Hi(D) = 6,0% verdeutlicht, liegt er im Vergleich mit 
anderen diploiden und polyploiden Arten der Untergattung 
Pratavenastrum jedoch im oberen Bereich. 

Aufgrund der groBen Anzahl und z.T. der Lage der 5S 
rDNA-Bander zeigen beide Herkiinfte der subsp. arunda¬ 
num untereinander und mit der subsp. gervaisii deutliche 
Ubereinstimmungen. Die 5S rDNA liegt bei der hexaploi- 
den Herkunft von subsp. arundanum an insgesamt 19 
Positionen. Bei acht Chromosomen (4, 5, 11, 12, 15, 18, 23 
und 26) liegen diese 5S rDNA-Bander interkalar in den 
langen Armen. Bei elf Chromosomen kommt die 5S rDNA 
im subtelomerischen Bereich langer und kurzer Arme vor. 
Davon zeigen sechs Chromosomen (26, 27, 33, 34, 37 und 
38) ± ausgedehnte DAPI-Bander distal zum 5S rDNA- 
Band. In den Paaren VII und IX kommen gleichzeitig inter- 
kalare und subtelomerische 5S rDNA-Bander vor. Die 5S 
rDNA-Loci proximal zur NOR (H. bromoides- ahnlich), die 
in den Chromosomen 2 und 6 des tetraploiden Chromo- 
somensatzes sowie in den Chromosomen 23 und 26 der 
subsp. gervaisii vorkommen, treten in diesem hexaploiden 
Chromosomensatz nicht auf. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 
1,9% im oberen Bereich fiir die Vertreter dieser Untergat¬ 
tung. 

Hybridisierungsstellen der Satelliten-DNA COM2 befin- 
den sich in insgesamt 55 Positionen. Ahnlich der subsp. ger¬ 
vaisii enthalten hier 59% der Chromosomenenden (50 von 
84) die Satelliten-DNA COM2. Sie liegt in zwei Chromoso¬ 
men (18 und 33) wiederum in Form von Doppelbandern vor. 
In den Satellitenchromosomen 18, 20 und 31 kommt sie pro¬ 
ximal zur sekundaren Einschniirung vor. Fast die Halfte der 
COM2-Bander besitzen keine (24 Positionen) oder nur 
schmale DAPI-Bander (vier Positionen), wahrend die ande- 
re Halfte ausgedehnte DAPI-Bander aufweist (24 Positi¬ 
onen). Aufgrund der starkeren Ausdehnung der COM2-Ban- 
der liegt der COM2-Index mit COM2i = 5,6% jedoch sehr 
hoch. 


3.1.4.1.5 H. pruinosum 

Verbreitung: Helictotrichon pruinosum ist die siidlichstver- 
breitete Art der gesamten H. bromoides- Gruppe. Die Art 
besitzt offensichtlich nur in den Kiistengebirgen des westli- 
chen Algerien ein nahezu geschlossenes Verbreitungsgebiet. 
Weitere einzelne Vorkommen sind im Tell-Atlas sowie dem 
Mittleren und Hohen Atlas zu finden. In den Hochlagen des 
Sahara-Atlas beiderseits der marokkanisch-algerischen 
Grenze liegen die siidlichsten Fundpunkte. 

Okologie: Die Art wachst von Meeresniveau bis zu 2500 m 
in siidlichen Gebirgen. 

Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von 2n = 15x = 
105 und 18x = 122-124 wurden durch Roser (1998) fur den 
zentralen Mittleren Atlas angegeben. 

Karyologie: In einer Population von H. pruinosum vom zen¬ 
tralen Mittleren Atlas (Ro 10318) wurden Chromosomen¬ 
zahlen von 2n = 105, 112 und 122-124 gefunden, jeweils 
einem 15x-, 16x- bzw. vermutlich 18x-Polyploidniveau ent- 
sprechend. In dem karyologisch genauer untersuchten Satz 
mit 2n = 105 Chromosomen wurden 28 submetazentrische 
Chromosomen nachgewiesen. Durch Hybridisierung mit der 
45S rDNA und durch Chromomycin-Farbung konnten zehn 
Chromosomen mit NORs nachgewiesen werden. Daraus 
ergibt sich die Karyotypformel von 67m 28sm SAT: 10m 
(Tabelle 3; Abb. 26; Tafel 6: B). 

Die Chromosomen sind mit Lm = 4,0 m (L = 416,9 m) 
sehr klein. Wie fur polyploide Arten typisch, sind die 
Langenunterschiede von 1 = 5,3-2,8 m relativ ausgepragt, 
woraus sich ein kleiner GroBengradient-Index von Gi = 
52,4% ergibt. Aufgrund der hohen Zahl von 28 submetazen- 
trischen Chromosomen, was fast ein Drittel aller Chromo¬ 
somen ausmacht, ist der Chromosomensatz mit einem Si = 
70,6% gegenuber anderen polyploiden Arten dieser Unter¬ 
gattung etwas asymmetrischer. 

Da die chromosomalen Satelliten gering ausgedehnt sind - 
vergleichbar den Unterarten von H. gervaisii - ergeben sich 
ein hoher Satelliten-Index und niedrige Werte fiir den 45S- 
und den CMA-Index [SATi = 6,3; 45Si = Hi(C) = 0,7%]. 

Die insgesamt 66 ausgedehnten DAPI-Bander bedingen 
den sehr hohen DAPI-Index von Hi(D) = 10,2%. Elf der 
Bander befinden sich in den kurzen, 53 in den langen 
Armen. Die Chromosomen 60 und 63 haben jeweils gleich- 
lange Arme. Sie besitzen in einem Arm ein DAPI-Band. Das 
Chromosomenpaar III weist in beiden Armen DAPI-Bander 
auf. Insgesamt 41 der 105 Chromosomen haben keine DAPI- 
Bander. 

Die 5S rDNA befindet sich in insgesamt 26 Positionen. 
Wahrend sie in den Satellitenchromosomen sowie den 
Chromosomen 28, 29, 79, 93 und 94 interkalar vorkommt, 
wurde sie ansonsten in der Nahe des Zentromers nachgewie¬ 
sen bzw. beim Chromosom 60 im subtelomerischen Bereich. 
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Abb. 26. Idiogramm fur 
H. pruinosum (Ro 10318). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.5. 


In den Chromosomen 77 und 80 kommt sie beiderseits des 
Zentromers vor. Mit Ausnahme dieser zwei Chromosomen 
sowie der Chromosomen des Paares I und dem gleicharmi- 
gen Chromosom 60 liegt die 5S rDNA ausschlieBlich in den 
langen Armen. Der 5S-Index von 5Si = 1,5% liegt im mittle- 
ren Bereich fiir diese Untergattung. Hybridisierungsstellen 
der Satelliten-DNA COM2 konnten in diesem Praparat nicht 
untersucht werden. 


3.1.4.1.6 H. agropyroides 

Verbreitung: Helictotrichon agropyroides zeigt eine ostme- 
diterrane Verbreitung. Die Art kommt in Slid- und Siidost- 
griechenland, uberwiegend in der ostlichen Halfte des Pelo- 
ponnes, auf den Agaischen Inseln und auf Kreta vor. Auf 
dem griechischen Festland ist sie allerdings selten. AuBer- 
dem kommt H. agropyroides in der siidostlichen Tiirkei (S- 
Anatolien, Amanos-Gebirge) vor (Lange 1995a). 


Okologie: Helictotrichon agropyroides kommt von Meeres- 
niveau bis 1650 m (Taygetos Gebirge) vor, meist in Phry- 
gana oder offener Macchie auf Kalk, Schiefer oder Serpen- 
tin, in vom Menschen weitgehend unbeeinflusster Vegetati¬ 
on (Lange 1991b). 

Chromosomenzahlen: Dekaploide Sippen wurden durch 
Lange (1991b; Kreta, Euboa und Taygetos-Gebirge) und 
Sauer (1984; Kreta) festgestellt. 

Karyologie: Von H. agropyroides wurden zwei Populationen 
aus Griechenland, eine vom Peloponnes (Ro 10698) und die 
andere aus dem Juchtasgebirge auf Kreta (W 20) untersucht. 
Die Lage der NORs wurde durch die Hybridisierung mit der 
45S rDNA nachgewiesen und durch die Chromomycin-Far- 
bung bestatigt. In beiden Populationen wurden damit jeweils 
zehn Satellitenchromosomen dargestellt. 

Der dekaploide Chromosomensatz der peloponnesischen 
Population (Ro 10698) enthalt unter den 2n = 70 insgesamt zwolf 
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Abb. 27. Idiogramm fur 
H. agropyroides (Ro 10698). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.6. 
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Abb. 28. Idiogramm fur 
H. agropyroides (W 20). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.1.6. 
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submetazentrische Chromosomen. Daraus folgt die Karyotyp- 
formel von 48m 12sm SAT: 10m (Tabelle 3; Abb. 27; Tafel 6: C). 

Aus der Gesamtlange der Chromosomensatzes von L = 
355,0 m ergibt sich eine niedrige Mittlere Chromo- 


somenlange von Lm = 5,1 m. Die Langenvarianz der 
Chromosomen von 1 = 6,3-4,0 m ist geringer als beim 
Durchschnitt aller polyploiden Arten, woraus ein relativ 
hoher GroBengradient-Index von Gi = 64,0% resultiert. 
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Der Symmetrie-Index liegt mit Si = 75,7% im mittleren 
Bereich. 

Aufgrund der Ausdehnung und Lage der chromosomalen 
Satelliten in den kurzen Armen (mit Ausnahme des Paares I) 
sind der Satelliten-Index vergleichsweise niedrig (SATi = 3,2) 
und der 45S-Index relativ hoch (45Si = 1,9%). Chromomycin- 
positives Heterochromatin kommt sowohl in den NORs als 
auch in fiinf weiteren Nicht-Satellitenchromosomen vor. In 
Chromosomen 8, 9, 57, 61 und 66 liegen die Chromomycin- 
Bander an den Enden der kurzen Arme. Der CMA-Index liegt 
daher auch im oberen Bereich [Hi(C) = 2,1%]. 

Insgesamt 50 DAPI-Bander bedingen einen vergleichs¬ 
weise hohen DAPI-Index von Hi(D) = 6,2%. Davon liegen 
30 jeweils in den langen und 14 in den kurzen Chromoso- 
menarmen. Die sechs Chromosomen der Paare XXII, XXIII 
und XXIV zeigen gleiche Armlangen (r = 1) und besitzen 
ebenfalls DAPI-Bander in einem ihrer Arme. Eine groBere 
Ausdehnung von > 0,8 m Lange zeigen die DAPI-Bander 
nur in 15 Positionen. 

Beziiglich der Verteilung der 5S rDNA-Bander zeigt H. 
agropyroides eine innerhalb der Gattung Helictotrichon ein- 
zigartige Verteilung. So besitzen die Satellitenchromosomen 
3, 5, 14, 15 und 67 jeweils zwei 5S rDNA-Bander, wovon 
eines jeweils proximal zur NOR, das andere im Chromoso- 
menarm ohne Satellit in der Nahe des Zentromers liegt. Ahn- 
lichkeiten dazu findet man jedoch bei H. gervaisii subsp. ger- 
vaisii (Paar XIII, Abb. 23). Weitere 5S rDNA-Loci kommen 
in den Chromosomen 6, 7, 11, 20, 21, 32, 34, 41, 51 und 68 
vor. Der 5S-Index ist mit 5Si = 2,1% vergleichsweise hoch. 

Stellen der Satelliten-DNA COM2 befinden sich an insge¬ 
samt 90 Chromosomenenden. Insgesamt 24 Chromosomen 
besitzen Satelliten-DNA COM2 in beiden, 21 nur in den lan¬ 
gen und 16 nur in den kurzen Armen. Die in einem Arm 
Satelliten-DNA COM2-enthaltenden Chromosomen 41, 45, 
46, 47 und 48 haben jeweils gleichlange Arme (r = 1). Der 
COM2-Index ist mit COM2i = 9,1% ausgesprochen hoch. 

In der kretischen Population (W 20) wurden Chromoso- 
menzahlen von 2n = 63 und 65 ermittelt, einem lOx- oder 
9x-Ploidniveau entsprechend. Der Chromosomensatz mit 2n = 
65 wurde karyologisch detaillierter untersucht. Er enthalt 
nur drei submetazentrische Chromosomen, so dass sich fur 
den Chromosomensatz eine Formel von 52m 3sm SAT: 10m 
ergibt (Tabelle 3; Abb. 28). 

Aus den Gesamtlange des Satzes von L = 264,5 m ergibt 
sich auch fur diese kretische Herkunft eine niedrige Mittlere 
Chromosomenlange von Lm = 4,1 m. Aufgrund zweier kurzer 
Chromosomen (64, 65) ist die Varianz zwischen langstem und 
kiirzestem Chromosom gegeniiber der peloponnesischen Popu¬ 
lation mit 1 = 5,8-2,8 m jedoch ausgepragter. Daraus folgt ein 
geringerer GroBengradient-Index (Gi = 47,8%). Obwohl der 
Chromosomensatz der kretischen Population nur drei submeta¬ 
zentrische Chromosomen enthalt, entspricht der Symmetrie- 
Index von Si = 78,4% dem der peloponnesischen Herkunft. 

Ebenso liegen die chromosomalen Satelliten in den kurzen 
Armen und sind relativ lang. Daher ergibt sich ein niedriger 


Satelliten-Index (SATi = 3,5) und ein relativ hoher 45S-Index 
(45Si = 1,7%), vergleichbar der Population vom Peloponnes. 
Chromomycin-positives Heterochromatin kommt in beiden 
Herkiinften sowohl in den NORs als auch in jeweils fiinf Nicht- 
Satellitenchromosomen vor. Im Chromosom 3 der kretischen 
Population liegt es zentromernah im langen Chromosomenarm. 
Bei den Chromosomen 13, 24, 57 und 59 liegen die Chromo- 
mycin-Bander im subtelomerischen Bereich der kurzen Chro- 
mosomenarme. Der CMA-Index liegt daher, verglichen mit an- 
deren Vertretern des subg. Pratavenastrum, im oberen Bereich 
und belauft sich bei beiden Populationen auf Hi(C) = 2,1%. 

Die Chromosomensatze beider Populationen weisen beziig- 
lich ihrer Symmetrie, der Anzahl und GroBe der Satelliten, 
Lage der NORs sowie des Vorkommens und Ausdehnung der 
5S rDNA und der Satelliten-DNA COM2 (s.u.) starke Ahn- 
lichkeiten auf. Im Hinblick auf die Anzahl der DAPI-Bander 
unterscheiden sich beide Populationen hingegen erheblich. 
Dabei stehen 50 DAPI-Bandern der peloponnesischen Popu¬ 
lation nur 16 DAPI-Bander der kretischen Population gegen- 
iiber. Deshalb differiert auch der DAPI-Index mit Hi(D) = 
6,2% gegeniiber 2,6% betrachtlich. Zwolf der 16 DAPI-Bander 
befinden sich eindeutig in den langen und drei in den kurzen 
Armen. Das Chromosom 41 mit gleichlangen Armen (r = 1) 
besitzt in einem davon ebenfalls ein DAPI-Band. 

Die Stellen der 5S rDNA liegen wie in den fiinf Satelliten¬ 
chromosomen 3, 5, 14, 15 und 67 der peloponnesischen Popu¬ 
lation - offenbar typisch fiir diese Art - auch in der kretischen 
Population in den Satellitenchromosomen 6, 7, 8, 11, 12, 20, 21 
und 32 zum einen interkalar in den langen Armen, desweiteren 
proximal zur NOR. Die Satellitenchromosomen 9 und 48 besit¬ 
zen jeweils nur ein 5S rDNA-Loci (interkalar im langen Arm 
bzw. proximal zur NOR). Die Menge der 5S rDNA (hier 5Si = 
2,0%) ist in beiden Populationen wiederum annahernd gleich. 

Bei der kretischen Population wurden insgesamt 68 
Positionen der Satelliten-DNA COM2 nachgewiesen. Davon 
tragen 14 Chromosomen die Satelliten-DNA COM2 in bei¬ 
den, 25 nur in den langen und 13 nur in den kurzen Armen. 
In den Chromosomen 42 und 58 mit jeweils gleichlangen 
Armen kommt in einem von ihnen ein Band mit Satelliten- 
DNA COM2 vor. Die COM2-Indizes beider Herkiinfte sind 
mit COM2i = 9,1 bzw. 9,3% annahernd gleich. 

3.1.4.2 H. marginatum-Gruppe 

Die H. marginatum- Gruppe zeigt, ahnlich den Verhaltnissen bei 
der H. bromoides- Gruppe, im westlichen Eurasien eine weite, 
disjunkte Verbreitung, diesmal allerdings im ‘submediterranen’ 
Bereich und basierend auf einer anderen edaphischen 
Spezialisierung. Die Arten der H. marginatum- Gruppe besie- 
deln basenarme und z.T. saure Substrate, so dass die Areale von 
H. marginatum- und H. bromoides- Gruppe komplementar 
erscheinen (vgl. Roser 1997). Das Mannigfaltigkeitszentrum 
der H. marginatum-Gruppe liegt wiederum im westlichen 
Teilareal, im ostlichen Teilareal kommt nur H. compression vor. 
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Helictotrichon subg. Pratavenastrum 



Abb. 29. Idiogramm fur 
H. marginatum (Ro 9421). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 

Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.2.1. 

3.1.4.2.1 H. marginatum 

Verbreitung: Helictotrichon marginatum ist die am weites- 
ten verbreitete Art der gesamten H. marginatum- Gruppe in 
den Westmediterraneis. Sie kommt in den atlantischen Ge- 
bieten Siidfrankreichs, in den Pyrenaen ostlich bis Andorra, 
jedoch am haufigsten im Nord- und Westteil der Iberischen 
Halbinsel vor. Ihre Verbreitung reicht bis Nordmarokko (Rif 
Atlas) und Madeira (Roser 1989). 

Okologie: Helictotrichon marginatum wachst von der plana- 
ren bis zur subalpinen Zone in acidophilen Pflanzengesell- 
schaften auf Silikat, Peridotit oder Serpentin (Silva 1968) 
sowie auf basenarmen Humusboden. 

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen: Li- 
tardiere (1950), Fernandes & Queiros (1969; Portugal), 
Gervais (1966, 1973b; Frankreich, Spanien), Sauer & 
Heubl (1984 (Frankreich), Romero Zarco (1984a; Spanien, 
Portugal) und Roser (1989, 1996; Frankreich, Spanien, 
Portugal). Zu Angaben von Garde & Malheiros-Garde 
(1953) siehe Gervais (1973b) sowie Sauer & Heubl (1984). 
Tetraploide Chromosomenzahlen beschranken sich auf Spa¬ 
nien und Portugal: Romero Zarco (1984a; Nordspanien, 
Nord- und Siidportugal), Gervais [1973b; Kantabrisches 
Gebirge, unter Avenochloa albinervis (Boiss.) Holub] und 
Roser (1989, 1996; Spanien, Portugal). In Nordportugal 
kommen auch hexaploide Populationen vor (Roser 1998). 

Karyologie: In Karyotypuntersuchungen an H. marginatum 
verwiesen bereits Sauer & Heubl (1984) auf die groBe 
Vielfalt der Karyotypen im Hinblick auf die Anzahl der Sa- 
tellitenchromosomen und die Armlangenverhaltnisse bei den 
Chromosomen. Im diploiden Chromosomensatz von H. mar¬ 
ginatum aus der Sa. da Estrela in Portugal (Ro 9421) wurden 
unter den 2n = 14 zwei Satellitenchromosomen und zwei 
submetazentrische Nicht-Satellitenchromosomen nachge- 
wiesen (10m 2sm SAT: 2m - Tabelle 3; Abb. 29; Tafel 4: G). 
Die Werte der Mittleren Chromosomenlange von Lm = 7,3 
m (L = 101,9 m) und der Varianz zwischen langstem und kiir- 
zestem Chromosom von 1 = 8,8-6,3 m (Gi = 71,4%) liegen - 
verglichen mit den anderen diploiden Arten dieser Untergattung 
- fur diese Art im mittleren Bereich. Beziiglich der Symmetrie- 


Indizes (hier Si = 85,2%) zeigen alle diploiden und tetraploiden 
Taxa der H. marginatum-Gmppe annahernd gleiche Werte. 

Die moderate Ausdehnung der chromosomalen Satelliten 
und der Chromomycin-Bander ergeben Werte des Satelliten- 
Index von SATi = 4,1 und des CMA-Index von Hi(C) = 
1,1%. 

Aufgrund von nur neun ± ausgedehnten DAPI-Bandern 
ergibt sich ein vergleichsweise niedriger DAPI-Index von 
Hi(D) = 3,3%. Das Chromosom 10 besitzt in beiden Armen 
DAPI-Bander, wahrend die Chromosomen 1, 5, 6, 13 und 14 
nur in den langen Armen DAPI-Bander aufweisen. Die 
Chromosomen 3 und 4 haben gleiche Armlangen (r = 1). Sie 
enthalten in jeweils einem Arm ein DAPI-Band. 

Durch den Nachweis von insgesamt vier Stellen der 5S 
rDNA ergibt sich ein 5S-Index von 5Si = 1,5%. Zwei dieser 
5S rDNA-Bander liegen interkalar in den langen Armen der 
Satellitenchromosomen 13 und 14, die zwei anderen in den 
kurzen Armen der Nicht-Satellitenchromosomen 11 und 12. 
Die Satellitenchromosomen besitzen DAPI-Bander in den 
langen Armen. Die Chromosomen 11 und 12 weisen kein 
DAPI-positives Heterochromatin auf. Anzahl und Lage der 
5S rDNA-Bander im Chromosomensatz zeigt deutliche 
Ubereinstimmungen zu H. albinerve und H. leve. Hybridi- 
sierungsstellen der Satelliten-DNA COM2 wurden in friihe- 
ren Untersuchungen (o. Abb.) gefunden, konnten praparate- 
bedingt hier jedoch nicht untersucht werden. 

3.1.4.2.2 H. compressum 

Verbreitung: Helictotrichon compressum ist zwischen dem 
ostlichen Mitteleuropa, Siidosteuropa und dem westlichen 
Kleinasien verbreitet; ein ostlicher Vorposten liegt an der 
Krim (Tzvelev 1976, Lange 1995a). Das europaische 
Teilareal entspricht den groBen Tieflandsgebieten im 
Einzugsbereich der Fliisse Donau, TheiB und Maritza. Ent- 
lang der siidlichen Donau-Nebenfliisse Save, Drina, Morava, 
Nisava (Jugoslawien) und Iskur (Bulgarien) dringt H. com¬ 
pressum weit in die serbischen und balkanischen Gebirgs- 
systeme ein, wo es aber nur in unteren Lagen anzutreffen ist. 

Okologie: Helictotrichon compressum kommt in der plana- 
ren bis kollinen Hohenstufe vor, steigt jedoch in Anatolien 
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Abb. 30. Idiogramm fur 
H. compressum (Ro 10707). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.2.2. 


bis 1500 m auf (Dogan 1985). Die Art ist charakteristisch 
fur die subkontinentalen Laubmischwald- und Steppenwald- 
bereiche und kann als pontisch-balkanisches Geoelement 
bezeichnet werden. 

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen wurden 
in friiheren Untersuchungen an Pflanzen aus Ungarn (Gervais 
1966, 1973a; Sauer & Heubl 1984) und der Tiirkei festge- 
stellt (Dogan 1983, Grebenstein 1992, Lange 1995a). 

Karyologie: Der diploide Chromosomensatz von H. com¬ 
pressum aus Griechenland, Makedonien (Ro 10707) ist neben 
den zahlreichen stark ausgedehnten DAPI-Bandern durch das 
Vorkommen von vier auffallend groBen chromosomalen Sa- 
telliten charakterisiert, was ebenfalls in Karyotypen tiirki- 
scher Herkiinfte festgestellt wurde (Grebenstein 1992). 
Zusatzliche kurze Satelliten (Grebenstein 1992) konnten 
hier jedoch nicht nachgewiesen werden. Da alle Chromoso- 
men metazentrisch sind, ergibt sich eine Karyotypformel von 
10m SAT: 4m (Tabelle 3; Abb. 30; Tafel 4: B). 

Die Mittlere Chromosomenlange liegt mit Lm = 8,1 m 
(L = 113,8 m) relativ hoch. Aufgrund des kurzen Chromo- 
soms 14 (1 = 5,3 m) ergibt sich ein fur diploide Arten auf¬ 
fallend niedriger GroBengradient-Index von Gi = 55,3%. Im 
Gegensatz zu den asymmetrischen Karyotypen der genann- 
ten tiirkischen Herkiinfte zeigen die Chromosomen mit 
einern Si = 84,2% in der hier untersuchten Population eine 
relativ ausgepragte Symmetrie. 

Die GroBe der chromosomalen Satelliten ergibt den niedri- 
gen Wert fur den Satelliten-Index von SATi = 2,0. Da Chromo- 
mycin-positives Heterochromatin lediglich als schmale Bander 
in unmittelbarer Nahe zur sekundaren Einschnurung auftritt, 
liegt der CMA-Index hingegen mit Hi(C) = 0,9% im mittleren 
Bereich der Werte beim subg. Pratavenastrum. In den Satelli- 
tenchromosomen 2, 5 und 6 liegen die Chromomycin-Bander 
im Bereich der sekundaren Einschnurung, beim Satelliten- 
chromosom 1 jedoch proximal der sekundaren Einschnurung. 
Zwischen der Einschnurung und dem Chromomycin-Band 
befindet sich hier DAPI-positives Heterochromatin. 

Aufgrund der 24 relativ breiten subtelomerischen DAPI- 
Bander ergibt sich ein hoher DAPI-Index von Hi(D) = 


17,5%. Vergleichbare Werte wurden bei keinem anderen hier 
untersuchten Taxon festgestellt. Die meisten Chromosomen 
haben sehr breite DAPI-Bander in beiden Armen, mit 
Ausnahme der Chromosomen 10 und 11 (Bander in nur 
einem Arm) und des Chromosoms 14, das kein DAPI-Band 
besitzt. Auch im distalen Teil der chromosomalen Satelliten 
liegt DAPI-positives Heterochromatin. 

Durch die insgesamt sechs ebenfalls sehr ausgedehnten 
Bereiche der 5S rDNA ergibt sich ein vergleichsweise hoher 
5S-Index von 5Si = 2,3%. Zwei der 5S rDNA-Bander liegen 
zentromernah in den Chromosomen 10 und 11, die iibrigen 
telomernah und proximal zu einem DAPI-Band in den Chro¬ 
mosomen 9, 12 und 13. Das Chromosom 12 hat 5S rDNA- 
Bander in beiden Armen. 

Sehr ausgedehnte Bander der Satelliten-DNA COM2 an 
21 Positionen fiihren zum iiberdurchschnittlich hohen Wert 
des COM2-Index von COM2i = 11,3%. Sie sind mit Aus¬ 
nahme des Chromosoms 14 DAPI-positiv. 

3.1.4.2.3 H. leve 

Verbreitung: Helictotrichon leve ist endemisch in der zen- 
tralen Glimmerschieferregion der Sa. Nevada (Prov. Grana¬ 
da und Almerfa). 

Okologie: Die Art wachst in ± dornstrauchdurchsetzten Wie- 
sen der alpinen Stufe und dariiber in der Fels- und Geroll- 
vegetation von 2200-3000 m (Roser 1989). 

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen mit 
2n = 14 werden durch Gervais (1973b; mit Korrekturen frii- 
herer Fehlbestimmungen), Romero Zarco (1984a) und 
Roser (1989) angegeben. 

Karyologie: Im diploiden Chromosomensatz (2n = 14) von 
H. leve aus der Sierra Nevada (W 48) lassen sich bei der 
untersuchten Population zwei Satellitenchromosomen nach- 
weisen, die mit r-Werten von 1,3 bzw. 1,1 eindeutig meta¬ 
zentrisch sind. In einer friiheren Untersuchung waren zwei 
submetazentrische Satellitenchromosomen angegeben wor- 
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Helictotrichon subg. Pratavenastrum 



Abb. 31. Idiogramm fur 
H. leve (W 48). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.2.3. 


den (Roser 1989). Es ergibt sich hier eine Karyotypformel 
von 12m SAT: 2m (Tabelle 3; Abb. 31). 

Die Mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 7,3 m. 
Sowohl der GroBengradient- (Gi = 73,9%) als auch der Sym¬ 
metric- (Si = 84,5%), der Satelliten- (SATi = 5,2), der 45S- 
und CMA-Index (45Si = Hi(C) = 1,1%) zeigen, verglichen 
mit anderen diploiden Arten der Untergattung Prataveno¬ 
strum, moderate Werte. 

Von den insgesamt vier 5S rDNA-Bandern befinden sich 
zwei, ahnlich wie bei H. marginatum, in den Satellitenchro- 
mosomen jeweils im Chromosomenarm ohne Satellit, zwei 
weitere in den kurzen Armen von Nicht-Satellitenchromo- 
somen. Letztere sind bei H. marginatum (Chromosomen 11 
und 12) submetazentrisch, hier bei H. leve (Chromosomen 6 
und 9) jedoch eindeutig metazentrisch. Der 5S-Index liegt 
mit 5Si = 0,8% vergleichsweise niedrig. 

Die zum Teil sehr schmalen Hybridisierungsstellen der 
Satelliten-DNA COM2 in insgesamt zwolf Positionen von 
acht Chromosomen bedingen den niedrigen Wert fur den 
C0M2-Index von C0M2i = 1,3%. DAPI-positives Hetero¬ 
chromatin wurde nicht nachgewiesen. 

3.1.4.2.4 H. albinerve 

Verbreitung: Helictotrichon albinerve kommt in Portugal, 
Spanien und Marokko vor. Wahrend die Art in Nord- und 
Siidportugal selten ist, besitzt sie im zentralen Portugal ± 
geschlossene Verbreitung. In Siidspanien wachst die Pflanze 
in den Tieflagen der Einzugsgebiete von Guadalquivir und 
Guadalhorce. Isolierte Vorkommen befinden sich in der 
Mitte und im Siidwesten Spaniens (Sa. de Guadelupe, Mon¬ 
tes de Toledo, Sa. del Pedroso, Sa. Morena). In Marokko ist 
sie meistens in den Gebirgsregionen zu finden, wobei die 
stidlichste Population vom Mittleren Atlas (Mt. Tazzeka) 
bekannt sind (vgl. Maire & Weiller 1953). 

Okologie: Helictotrichon albinerve ist acidophil und kommt 
von der planaren bis zur montanen Stufe vor. Die Art wachst auf 
der Iberischen Halbinsel von Meeresniveau bis ca. 1100 m, im 
Rif- und Mittleren Atlas bis ca. 1800 m, auf kristallinem Sili- 
katuntergrund, aber auch auf Mergeln, Peridotit oder Serpentin. 


Chromosomenzahlen: Wahrend Tetraploide weit verbreitet 
sind: Litardiere (1950), Queiros (1973), Gervais (1973b; 
Portugal), Romero Zarco (1984a; Spanien) und Roser 
(1989, 1996; Siidspanien, Marokko), sind diploide Chromo¬ 
somenzahlen bisher nur vom locus classicus (Sa. Bermeja, 
Prov. Malaga) und der Gegend von Algeciras (Prov. Cadiz) 
bekannt (Romero Zarco 1984a; Roser 1989, 1996). Tetra¬ 
ploide Pflanzen aus dent Kantabrischen Gebirge (Gervais 
1973b) beziehen sich nicht auf H. albinerve, sondern auf H. 
marginatum. Hexaploide wurden bislang nur in Nordma- 
rokko (Rif) gefunden (Roser 1998). 

Karyologie: Von H. albinerve wurden eine diploide und eine 
tetraploide Herkunft untersucht. Im diploiden Satz von H. 
albinerve vom locus classicus aus der Sierra Bermeja in 
Siidspanien (Ro 3459) wurden 14 metazentrische Chromo¬ 
somen, davon zwei Satellitenchromosomen und ein B-Chro- 
mosom nachgewiesen: 12m SAT: 2m +1B (Tabelle 3; Abb. 
32; Tafel 4: F). Die Satelliten-A-Chromosomen besitzen 
jeweils aktive NORs (Tafel 4: F5). Die Anzahl von vier 
Satellitenchromosomen (Roser 1989) kann demnach nicht 
bestatigt werden. Der Chromosomensatz zeigt deutliche 
Ubereinstimmungen mit dem von H. leve. 

Beide Satze differieren lediglich im Hinblick auf die 
ChromosomengroBen. Mit einem GroBengradient-Index von 
Gi = 81,5% (ohne B-Chromosom) sind die Langenunter- 
schiede zwischen den Chromsomen bei H. albinerve deut- 
lich geringer als bei H. leve. Unter Beriicksichtigung des 
kurzen B-Chromosoms (Gi = 44,4%) ist die Varianz dement- 
sprechend hoher. Beziiglich der Mittleren Chromosomen¬ 
lange, hier von Lm = 6,1 m sowie der Symmetrieverhalt- 
nisse der Chromosomen mit Si = 84,8 (ohne B-Chromosom) 
bzw. 84,1% (mit B-Chromosomen) stimmen beide Satze 
weitgehend iiberein. 

Die Satelliten haben eine maBige Ausdehnung, was durch 
die Satelliten-Indizes von SATi = 5,3 (ohne B-Chromosom) 
und 4,2 (mit B-Chromosom) verdeutlicht wird. Die CMA- 
Indizes betragen Hi(C) = 1,2 bzw. 1,7% und die 45S-Indizes 
45Si = 1,2 bzw. 2,0%. Letzterer hoher Wert des 45S-Index 
kommt dadurch zustande, dass im zentromernahen Bereich 
des Chromosomenarms ohne Satellit im B-Chromosom 15 
ein weiteres 45S rDNA-Band liegt. 


Stapfia86 (2006) | 49 





































© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at 


ERGEBNISSE 



Abb. 32. Idiogramm fur 
H. albinerve (Ro 3459). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.2.4. 



Abb. 33. Idiogramm fur 
H. albinerve (W 72). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.2.4. 


Die Chromosomen von H. albinerve fallen wie jene von H. 
leve und H. bromoides ( H. bromoides- Gruppe) durch das 
Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin auf. Ein deutli- 
cher Unterschied zwischen H. albinerve/H. leve und H. bro¬ 
moides liegt jedoch in der Verteilung der 5S rDNA-Bander. 
Bei H. albinerve befinden sie sich interkalar, ahnlich wie bei 
H. leve, an vier Positionen. Davon liegen zwei in den Armen 
ohne Satellit der Chromosomen 2 und 3. Die beiden anderen 
befinden sich in den Chromosomen 10 und 11. Ein ahnliches 
Muster zeigt auch H. marginatum. Die 5S-Indizes betragen 
5Si = 1,5 bzw. 1,4% (ohne B-, mit B-Chromosom). 

Die Satelliten-DNA COM2 lieB sich an 17 Stellen im sub- 
telomerischen Bereich der Chromosomen nachweisen. In 
den Nicht-Satellitenpaaren III und IV liegt die Satelliten- 
DNA COM2 in beiden Armen, in den anderen jeweils nur in 
einem Arm. Neben einer hoheren Anzahl an C0M2-Biindern 
zeigt H. albinerve auch eine starkere Ausdehnung dieser 
Bander an den Chromosomenenden verglichen mit H. leve, 
was sich in einem hoheren C0M2-Index (C0M2i = 3,7%) 
widerspiegelt. Dennoch ist auch diesbeziiglich die Ahnlich- 
keit beider Karyotypen nicht zu iibersehen. 

Im tetraploiden Satz von H. albinerve aus der Serranfa de 
Ronda (W 72) wurden entsprechend friiherer Untersuchun- 
gen vier Satellitenchromosomen ermittelt (vgl. Roser 1989), 
die jedoch metazentrisch sind: 24m SAT: 4m (Tabelle 3; 
Abb. 33). Die Zahl von vier Satellitenchromosomen, die An¬ 


zahl und Lage von 5S rDNA- und COM2-Bandern sowie das 
Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin offenbaren, 
dass dieser tetraploide Satz durch Verdoppelung des diploi- 
den Satzes entstanden ist (siehe Kap. 4.5.1). 

Sowohl die Mittlere Chromosomenlange (Lm = 6,0 m), 

als auch die Symmetrieverhaltnisse der Chromosomen bei¬ 
der Satze stimmen deutlich iiberein (Si = 85,3%). Differen- 
zen bestehen beziiglich der Varianzen zwischen langstem 
und kiirzestem Chromosom. Mit einem GroBengradient-In- 
dex von Gi = 74,1% sind die Langenunterschiede der Chro¬ 
mosomen bei der tetraploiden groBer als bei diploiden Rasse 
(unter Vernachlassigung des B-Chromosoms). Die Chromo¬ 
somen der tetraploiden Rasse zeigen damit starkere Ahnlich- 
keiten zu H. leve. 

Die Satelliten, die sich durch eine deutliche sekundare Ein- 
schniirung vom jeweiligen Arm abgrenzen, besitzen eine 
moderate Ausdehnung (SATi = 3,5). Der CMA-Index betragt 
Hi(C) = 1,5%. Da auBerhalb der NORs zwei weitere Chro¬ 
mosomen (15 und 24) im subtelomerischen Bereich Bander 
der 45S rDNA aufweisen, ist der 45S-Index gegeniiber dem 
CMA-Index etwas erhoht (45Si = 1,6%). Diese Hybridisie- 
rungsstellen sind vermutlich keine NORs, da sie weder durch 
eine sekundare Einschniirung noch durch Chromomycin-posi- 
tives Heterochromatin gekennzeichnet sind (siehe Kap. 4.2.2). 

Entsprechend der diploiden Rasse sowie den Satzen von 
H. leve und H. marginatum liegen 5S rDNA-Bander in den 
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Abb. 34. Idiogramm fur 
H. cintranum (Ro 9525). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.2.5. 



vier Satellitenchromosomen im Chromosomenarm ohne 
Satellit sowie in den kurzen Armen von vier Nicht- 
Satellitenchromosomen (5Si = 1,6%). 

Die Satelliten-DNA COM2 lieB sich an 35 Positionen im 
subtelomerischen Bereich der Chromosomen nachweisen. 
Der C0M2-Index betragt C0M2i = 2,8%. Beziiglich der 
Anzahl und der Lage der C0M2-Bander bestehen Ahnlich- 
keiten zum Karyotyp der diploiden Rasse sowie zu H. /eve. 

3.1.4.2.5 H. cintranum 

Verbreitung: Helictotrichon cintranum hat ein fast ge- 
schlossenes Verbreitungsgebiet in den Gebirgen Siidwest- 
portugals zwischen der Sa. da Sintra und der Algarve. Ein- 
zelvorkommen liegen im nordlichen und ostlichen Portugal 
und den angrenzenden Gebieten Westspaniens (Roser 
1992). 

Okologie: Helictotrichon cintranum ist zwischen Meeres- 
niveau und ca. 950 m zu finden. Die Art wachst auf vulkani- 
schem Untergrund und basenarmen Gesteinen, haufig zu- 
sammen mit den acidophilen Arten Erica scoparia , Cistus 
crispus , Simethis planifolia und H. albinerve. Sie kommt in 
Pflanzengesellschaften vor, die jenen von H. albinerve ahn- 
lich sind, jedoch noch thermophiler und in manchen Fallen 
starker degradiert erscheinen (vgl. Roser 1996). 

Chromosomenzahlen: Tetraploide und hexaploide Chromo- 
somenrassen mit 2n = 28 bzw. 42 sind geographisch anna- 
hernd gleich verbreitet (Roser 1996). 

Karyologie: Im hexaploiden Chromosomensatz von H. cin¬ 
tranum aus der Serra da Sintra in Portugal (Ro 9525) wurden 
unter 2n = 42 Chromosomen vier submetazentrische Chro¬ 
mosomen gefunden. Die 45S rDNA hybridisierte im subtelo¬ 
merischen Bereich der kurzen Arme von sechs Chromosomen, 
die zugleich Chromomycin-positives Heterochromatin enthal- 


ten, so dass sie als NORs anzusehen sind. Es resultiert eine 
Karyotypformel von 32m 4sm SAT: 6m (Tabelle 3; Abb. 34). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
254,5 m ergibt sich eine durchschnittliche Mittlere Chro- 
mosomenlange von Lm = 6,1 m. Im Vergleich zu den diplo¬ 
iden Arten dieser Gruppe ist die Varianz der Chromosomen- 
langen von 1 = 8,0-5,3 m (Gi = 65,6%) verhaltnismaBig 
groB und der Chromosomensatz aufgrund von zwei deutlich 
submetazentrischen Chromosomen etwas asymmetrischer 
(hoher Si = 77,7%). 

Chromosomale Satelliten - zufolge der 45S rDNA- und 
Chromomycin-Bander - sind in den Paaren I und XX sehr 
ausgedehnt. Daraus folgt ein niedriger Satelliten-Index von 
SATi = 5,9. Der 45S-Index betragt 45Si =1,3%. Da auBerhalb 
der NORs in den Chromosomen 18 und 41 zudem jeweils ein 
Chromomycin-Band vorkommt, ist der CMA-Index mit Hi(C) 
= 1,7% gegeniiber dem 45S-Index etwas erhoht. 

Insgesamt 28 z.T. schmale DAPI-Bander wurden im subtelo¬ 
merischen Bereich nachgewiesen, woraus sich ein vergleichs- 
weise niedriger DAPI-Index von Hi(D) = 3,2% ergibt. Die fiinf 
Chromosomen 7, 12, 24, 25 und 26 besitzen DAPI-Bander in 
beiden Armen, weitere 18 in jeweils nur einem Arm. 

Aufgrund der zahlreichen und z.T. sehr ausgedehnten 
Bander von 5S rDNA liegt der 5S-Index mit 5Si = 2,7% sehr 
hoch. Die Verteilung der 5S rDNA-Biinder entspricht weit- 
gehend der von H. albinerve. Von den insgesamt 16 5S 
rDNA-Bandern liegen vier interkalar und zentromernah in 
den langen Armen der Satellitenchromosomen 1, 2, 30 und 
39. Weitere 5S rDNA-Bander liegen zentromernah in den 
Nicht-Satellitenchromosomen 5, 6, 20 und 21 sowie telo- 
mernah in den Satellitenchromosomen 3 und 4 sowie den 
Nicht-Satellitenchromosomen 13, 14, 15, 16, 33 und 34. 

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 50 Positionen 
im subtelomerischen Bereich. Die COM2-Bander kommen 
in 15 Chromosomen in beiden Armen, in sechs Chromoso¬ 
men nur in den kurzen und in 14 Chromosomen nur in den 
langen Armen vor. Der COM2-Index liegt mit COM2i = 
7,1% sehr hoch. 
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Abb. 35. Idiogramm fur 
H. hackelii (Ro 3521). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.2.6. 


3.1.4.2.6 H. hackelii 

Verbreitung: Helictotrichon hackelii ist die seltenste euro- 
paische Art der Gattung. Sie ist von nur drei Populationen 
der Atlantikkiiste Siidportugals zwischen Vila Nova de 
Milfontes und Sagres bekannt. 

Okologie: Die Pflanzen besiedeln sehr trockene Sandgebiete 
in unmittelbarer Kiistennahe (konsolidierte Diinensande) in 
einer Hohe von 5 bis 30 m. Helictotrichon hackelii ist damit 
die einzige psammophytische Art der Gattung. 

Chromosomenzahlen: Hexaploide Zahlen werden dutch 
Romero Zarco (1984a) und Roser (1989) angegeben. 

Karyologie: Im hexaploiden Chromosomensatz von H. hacke¬ 
lii aus dem Kiistengebiet siidlich der Sado-Mundung (Ro 
3521) sind acht Chromosomen submetazentrisch. Die Zahl 
von zwolf Satellitenchromosomen (vgl. Romero Zarco 
1984a, Roser 1989) kann hier nicht bestatigt werden. Die 
Hybridisierungsstellen der 45S rDNA liegen im Bereich einer 
sekundaren Einschnitrung im subtelomerischen Bereich von 
nur sechs Chromosomen. Folgende Karyotypformel lasst sich 
angeben: 28m 8sm SAT: 6m (Tabelle 3; Abb. 35; Tafel 6: A). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
374,0 m ergibt sich eine fur polyploide Arten sehr hohe 
Mittlere Chromosomenlange von Lm = 8,9 m. Im Vergleich 
zu den diploiden Arten sind die GroBenvarianzen von 1 = 7,0- 
5,8 m (Gi = 65,1%) wie bei H. cintranum vergleichsweise 
hoch. Aufgrund des Vorkommens von acht eindeutig submeta- 
zentrischen Chromosomen ist der Satz von H. hackelii mit 
einem Symmetrie-Index von Si = 73,5% jedoch noch asymme- 
trischer als bei der ebenfalls hexaploiden Art H. cintranum. 

Der Satelliten-Index und der 45S-Index liegen im mittle- 
ren Bereich, verglichen mit den anderen Vertretern des 


subg. Pratavenastrum (SATi = 5,9; 45Si =1,2 %). Chromo- 
mycin-positives Heterochromatin wurde in friiheren Unter- 
suchungen (o. Abb.) in den sechs Satelliten sichtbar 
gemacht, konnte hier jedoch paparatebedingt nicht nachge- 
wiesen werden. 

Die ausgedehnten DAPI-Bander in 30 Chromosomen fiih- 
ren zu einem hohen DAPI-Index von Hi(D) = 6,6%. Sie liegen 
mehrheitlich in den langen Armen. Ausnahmen bilden die 
Satellitenchromosomen 15 und 16, bei denen die Bander in 
den kurzen Armen liegen. Das Chromosom 1 mit gleichlangen 
Armen (r = 1) besitzt ebenfalls ein DAPI-Band in einem Arm. 
In den langen Armen der vier submetazentrischen Chromoso¬ 
men 7, 8, 10 und 11 wurden gleichzeitig zwei DAPI-Bander 
im subtelomerischen Bereich nachgewiesen. 

Die insgesamt 13 z.T. sehr ausgedehnten Hybridisie¬ 
rungsstellen der 5S rDNA bedingen einen relativ hohen 58- 
Index von 5Si = 1,9%. Fiinf der sechs Satellitenchromoso¬ 
men tragen 5S rDNA-Bander im Chromosomenarm ohne 
Satellit. Die anderen 5S rDNA-Bander liegen in Nicht-Satel- 
litenchromosomen interkalar, in den Paaren II, XII und XIV 
eher telomernah, im Paar XVII eher zentromernah. Die Ver- 
teilung der 5S rDNA-Bander lasst Ahnlichkeiten zu H. albi- 
nerve, H. leve sowie zu H. marginatum erkennen. 

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 38 Stellen im 
subtelomerischen Bereich, davon 17 in den kurzen und 15 in 
den langen Armen. Die Chromosomen 1, 5 und 37 zeigen 
gleiche Armlangen. Sie enthalten in beiden Armen jeweils 
ein COM2-Band. Der COM2-Index liegt mit COM2i = 4,1% 
relativ hoch. 

AuBerhalb der chromosomalen Satelliten kommen im 
Satz von H. hackelii insgesamt 28 sehr ausgedehnte subtelo- 
merische Giemsa-C-Bander vor (Tafel 6: A5). Aufgrund der 
Anzahl von 29 subtelomerischen DAPI-Bandern diirften 
auch in dieser Art die Giemsa-C-Bander auBerhalb der 
NORs weitgehend denen der DAPI-Bander entsprechen, wie 
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Helictotrichon subg. Pratavenastrum 


Abb. 36. Idiogramm fur 
H. aetolicum (Ro 7266). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.3.1. 



es bereits bei H. convolutum, H. sarracenorum und H. ger- 
vaisii subsp. gervaisii festgestellt wurde. 

3.1.4.3 H. aetolicum-Gruppe 

Die H. aetolicum-G ruppe besteht aus lediglich zwei Arten, 
die sich durch Gemeinsamkeiten in der Blattanatomie und 
den Besitz auffallig verlangerter Ligulae an den Blattern 
der Erneuerungssprosse auszeichnen - ein Merkmal, das 
ansonsten im gesamten subg. Pratavenastrum nicht vor- 
kommt. Beide Arten besiedeln trockene Hochgebirge, dabei 
ist H. aetolicum balkanisch, H. armeniacum zentralanato- 
lisch-kaukasisch verbreitet. Ein ahnlich ungewohnliches 
Verbreitungsbild tritt innerhalb der Gattung Helictotrichon 
nur noch bei den Unterarten von H. blaui auf (Kap. 
3.1.4.5.1). 

3.1.4.3.1 H. aetolicum 

Verbreitung: Helictotrichon aetolicum ist ein balkanisches 
Geoelement. Mit Einzelvorkommen ist die Art in Siidjugos- 
lawien (Makedonien) und Albanien liber die Hauptkette des 
Pindus bis zum ParnaB verbreitet. Jenseits des Golfes von 
Korinth liegt das einzige Vorkommen auf dem Peloponnes 
(Chelmos). 

Okologie: Helictotrichon aetolicum wachst in Hohen zwi- 
schen 1400 und 2500 m, von der Laubmischwaldstufe iiber 
Gebirgsnadelwalder bis in die alpine Stufe, wo die Art am 
haufigsten vorkommt. 

Chromosomenzahlen: Fur H. aetolicum wurden Chromo- 
somenzahlen von 2n = 28 fur Siidjugoslawien (Sauer 1984, 
Lange 1995a) und 2n = 14 fiir Pflanzen aus Griechenland 
(Grebenstein 1992, Roser 1996) angegeben. 

Karyologie: Die Anzahl von vier Satellitenchromosomen 
sowie zwei submetazentrischen Nicht-Satellitenchromoso- 
men in der diploiden Art H. aetolicum aus dem nordlichen 
Pindus, Epirus (Ro 7266), die durch Grebenstein (1992) er- 
mittelt wurden, kann in dieser Untersuchung bestatigt wer- 


den (8m 2sm SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 36; Tafel 4: C). 
Alle vier NORs konnten durch Silberfarbung bestatigt wer- 
den. 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
102,5 m resultiert eine Mittlere Chromosomenlange von 
Lm = 7,3 m. Die Unterschiede zwischen langstem und kiir- 
zestem Chromosom sind mit 1 = 8,3-6,8 m sehr gering, was 
sich in dem hohen GroBengradient-Index von Gi = 81,8% 
ausdriickt. Durch das Vorkommen der submetazentrischen 
Chromosomen 13 und 14 erweist sich der Chromosomensatz 
mit einem ftir diploide Arten niedrigen Si von 79,8% als ver- 
gleichsweise asymmetrisch. 

Aufgrund der moderaten GroBe der chromosomalen Satel- 
liten und Breite der Chromomycin-Bander ergeben sich fiir 
den Satelliten- und den CMA-Index beziiglich der diploiden 
Vertreter des subg. Pratavenastrum Werte im mittleren Be- 
reich [SATi = 5,7; Hi(C) = 2,2%]. 

Insgesamt wurden 15 Positionen mit DAPI-positivem 
subtelomerischen Heterochromatin nachgewiesen. Die 
Chromosomen 1, 2 und 6 besitzen in beiden, die 

Chromosomen 3, 4, 7 und 12 nur in den kurzen und die 
Chromosomen 5, 9, 11, 13 und 14 nur in den langen Armen 
DAPI-Bander. Der DAPI-Index betragt Hi(D) = 5,9%. 

Hybridisierungsstellen der 5S rDNA wurden bei H. aeto¬ 
licum an drei Orten gefunden. Die Lage der 5S rDNA in die- 
sen drei Chromosomen ermoglicht keine eindeutige 
Identifikation homologer Chromosomen. Eines der 5S 
rDNA-Bander liegt interkalar, jedoch telomernah im kurzen 
Arm des Chromosoms 5. Eine weiteres befindet sich im 
Chromosom 10 im subtelomerischen Bereich und das dritte 
wurde wie bei H. bromoides proximal zur sekundaren 
Einschniirung im langen Arm des Satellitenchrosoms 12 
nachgewiesen. Der 5S-Index ist 5Si = 1,0%. 

Das Vorkommen der Satelliten-DNA COM2 in H. aetoli¬ 
cum (vgl. Grebenstein et al. 1996), konnte hier auf Grand 
des schlechten Praparatezustandes nicht ermittelt werden. 

3.1.4.3.2 H. armeniacum 

Verbreitung: Das gesamte Verbreitungsgebiet von Helicto¬ 
trichon armeniacum ist noch nicht bekannt. Die Art ist fiir 
das ostliche Zentralanatolien, Ostanatolien und den daran 
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Abb. 37. Idiogramm fur 
H. armeniacum (H 471). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.3.2. 


anschlieBenden russischen Teil des Kleinen Kaukasus mit 
Sicherheit nachgewiesen (Lange 1995a). Literaturangaben 
fur Aserbaidschan (nahe des Kaspischen Meeres) beziehen 
sich wahrscheinlich auch auf H. armeniacum (Grossheim 
1939), so dass diese Art vielleicht sogar im Iran vorkommt 
(vgl. Bor 1970). 

Okologie: Helictotrichon armeniacum wachst zwischen 
1000 und 3000 m in trockenen Rasengesellschaften. 

Chromosomenzahlen: Die von Probatova & Sokolovs¬ 
kaya (1978) gefundenen Chromosomenzahlen von 2n = ca. 
112 aus dem GroBen Kaukasus beruhen aufgrund der Fund- 
punkte eventuell auf Verwechslungen mit H. blaui (Asch. & 
Janka) C. E. Hubb. subsp. aenigmaticum Lange (vgl. 
Lange 1995a). 


Karyologie: Der Karyotyp der hier untersuchten Herkunft 
von H. armeniacum (H 471) aus der nordlichen Tiirkei mit 
2n = 84 weist zwolf Satellitenchromosomen auf (62m lOsm 
SAT: 10m 2sm - Tabelle 3; Abb. 37), die eine deutliche se- 
kundare Einschniirung besitzen. Mit Hilfe der Silberim- 
pragnierung konnten stets nur neun bis zehn nukleolusorga- 
nisierende Regionen nachgewiesen werden. Dementspre- 
chend gehoren die zwei bis drei Chromomycin-positiven und 
DAPI-negativen Satelliten wahrscheinlich zu NORs, die in 
der vorausgegangenen Interphase nicht aktiv waren oder 
eine generell reduzierte Aktivitat aufweisen (Kap. 4.3.1). 

Die mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 6,6 m. Die 
Varianz der Chromosomenlangen von 1 = 9,5-5,5 m ergibt 
einen GroBengradient-Index von Gi = 57,9%, der verglichen 
mit den anderen polyploiden Arten dieser Untergattung im 
mittleren Bereich liegt. Auf der Basis von zwolf submetazen- 
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Helictotrichon subg. Pratavenastrum 


Abb. 38. Idiogramm fur 
H. versicolor subsp. versicolor (Ro 10965). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.4.1. 



trischen Chromosomen (r = 1,7-2,2) ergibt sich fur den 
Symmetrie-Index ein moderater Wert von Si = 72,7%. 

Aufgrund der geringen Ausdehnung der Satelliten in den 
Chromosomen 10, 20 und 23 sowie zweier Satelliten in den 
langen Armen der Chromosomen 8 und 15 ist der Satelliten- 
Index mit SATi = 7,9 relativ hoch. Der Gehalt an Chromo- 
mycin-positiven Heterochromatin liegt mit Hi(C) = 0,8% 
jedoch noch im mittleren Bereich. 

Das Auftreten schmaler bis vergleichsweise breiter subte- 
lomerischer DAPI-Bander, die z.T. im langen Arm (43 
Chromosomen), z.T. im kurzen Arm (7 Chromosomen) oder 
in beiden Armen (6 Chromosomen) lokalisiert sind, lasst 
Ahnlichkeiten zu H. aetolicum nicht iibersehen. Im Chro- 
mosom 7 kommt im parazentromerischen Bereich ein DAPI- 
Band vor. Von den zwolf Satellitenchromosomen besitzen 
zwei keine DAPI-Bander im Chromosomenarm ohne 
Satelliten. Aufgrund der z.T. starken Ausdehnung dieser 
Bander ist der prozentuale DAPI-Heterochromatingehalt wie 
bei H. aetolicum verhaltnismaBig hoch [Hi(D) = 6,1%]. 

DNA-Hybridisierungen konnten bei H. armeniacum 
nicht durchgefiihrt werden, da kein ausreichendes Material 
fiir weitere Chromosomenpraparationen zur Verfiigung 
stand. 


3.1.4.4 H. versicolor-Gruppe 

Die Taxa der H. versicolor- Gruppe kommen in alpinen 
Rasen der hochsten Gebirgsregionen des westlichen Eura- 
sien zwischen den Pyrenaen im Westen und dem Kaukasus 
im Osten vor. Im Kaukasus und den isolierten Hochgebirgen 
Nordanatoliens besitzt diese Artengruppe, in der verschiede- 
ne Ploidiestufen gefunden wurden (Sauer & Heubl 1984, 
Grebenstein 1992), im Hinblick auf die morphologische 
Diversitat vermutlich ein evolutionares Zentrum (Lange 
1995a). Wahrend bei Conert (1976-1998) alle gegenwartig 
beschriebenen Taxa der H. versicolor-G ruppe in dieser 
Region als eine einzige Art angesehen werden, unterschei- 
den Dogan (1985), in der Flora der Tiirkei und Lange 
(1995a) zwei sich geographisch ausschlieBende Arten, eine 
ostliche H. hookeri subsp. schellianum und eine westliche 
H. versicolor. Bei H. versicolor selbst werden drei Unter- 
arten unterschieden (Lange 1995a). 


3.1.4.4.1 H. versicolor subsp. versicolor 

Verbreitung: Helictotrichon versicolor kommt in den 
Pyrenaen, dem Zentral-Massiv, den Alpen, dem Appennin, 
der Tatra, den Ost- und Siidkarpaten und den Gebirgen des 
Balkans (Jugoslawien, bis Siidwestbulgarien), aber nicht im 
Kaukasus [hier H. adzharicum (Albov.) Grossh.] vor (vgl. 
Frey 1991). 

Okologie: Die Art wachst in alpinen Silikat-Magerrasen, an 
steinigen Abhiingen, auf Triften und kurzrasigen Wiesen, 
sowie in Zwergstrauchheiden auf sauren, humosen Boden in 
Hohen bis iiber 3000 m (Conert 1976-1998). 

Chromosomenzahlen: Diploide Chromosomenzahlen wur¬ 
den von Skalinska (1956, 1963; Tatra), Tombal (1968; 
Westalpen), vgl. Fedorov (1969), Gervais (1966, 1973b; 
Schweiz, Frankreich, Osterreich, Tschecheien), MAjovsky 
et al. (1974; Slowakei), Sauer & Heubl (1984; zentrale und 
siidostliche Alpen), Pashuk (1987; ukrainische Karpaten), 
Roser (1989, 1996; Alpen, Pyrenaen), Frey (1991; Polen) 
und Kozuharov & Petrova (1991; Vithosha Mt., Bulgarien) 
angegeben. 

Karyologie: Der Chromosomensatz von H. versicolor aus 
dem GroBglockner-Gebiet (Ro 10965) zeigt mit dem 
Vorkommen von 15 ausgedehnten Chromomycin-Bandern 
eine einzigartige Ausstattung innerhalb der hier untersuch- 
ten diploiden Taxa der Gattung Helictotrichon. Vier dieser 
Chromomycin-Bander liegen im Bereich einer sekundaren 
Einschniirung, an denen auch die 45S rDNA hybridisierte. 
Sie werden deshalb als die NORs bezeichnet. In karyologi- 
schen Untersuchungen westalpiner und pyrenaischer Sippen 
wurden ebenfalls vier Satellitenchromosomen (vgl. Sauer & 
Heubl 1984, Grebenstein 1992) nachgewiesen. Da alle 2n 
= 14 Chromosomen metazentrisch sind, ergibt sich folgende 
Karyotypformel von 10m SAT: 4m (Tabelle 3; Abb. 38; Tafel 
4: D). Alle vier NORs konnten durch Silberfarung bestatigt 
werden. 

Die Mittlere Chromosomenlange ist mit Lm = 5,0 m 
relativ gering. Die Langenvarianzen der Chromosomenlan- 
gen von 1 = 6,0-4,3 m ergeben einen fiir diploide Arten 
gewohnlichen GroBengradient-Index von Gi = 70,8%. Die 
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Abb. 39. Idiogramm fur 
H. blaui subsp. blaui (H 344). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.1. 


Chromosomen sind sehr symmetrisch, woraus ein hoher 
Symmetrie-Index von Si = 89,1% resultiert. 

Die relativ weite Ausdehnung der Satelliten beziiglich der 
jeweiligen Chromosomenarme ergibt einen niedrigen Satelli- 
ten-Index von SATi = 3,8. Obwohl sich das Vorkommen der 
45S rDNA auf die unmittelbaren Bereiche der sekundaren 
Einschniirungen beschrankt, ist der 45S-Index mit 45Si = 
2,9% vergleichsweise hoch. Der extrem hohe Wert fur den 
CMA-Index von Hi(C) = 9,5% beruht auf dem bereits ange- 
sprochenen Vorkommen zahlreicher Chromomycin-Bander. 
AuBerhalb der NORs befinden sie sich in jeweils einem Arm 
der Chromosomen 1, 2, 3, 4, 7, 8 und 13, in beiden Armen des 
Chromosoms 9 sowie in den Armen ohne chromosomalen 
Satellit der Chromosomen 5 und 14. 

DAPI-positives Heterochromatin wurde nur in einem 
schmalen Band im langen Arm des Chromosoms 4 gefunden. 
Daher ist der DAPI-Index mit Hi(D) = 0,4% sehr niedrig. 

Die 5S rDNA lieB sich an vier Positionen nachweisen. Die 
Verteilung der 5S rDNA-Loci entspricht annahernd dem 
Muster von H. albinerve , H. leve und H. marginatum. Zwei 
davon liegen in den Chromosomen 6 und 10 zentromernah 


im Arm ohne Satellit. Die anderen beiden liegen telomernah 
in den Chromosomen 4 und 9. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 
1,3% im mittleren Bereich. 

Das Vorkommen der Satelliten-DNA COM2 (vgl. 
Grebenstein et al. 1996) konnte praparatebedingt hier nicht 
nachgewiesen werden. 

3.1.4.5 H. blaui -Gruppe 

Die Vertreter der H. blaui -Gruppe zeigen eine westeurasi- 
sche Verbreitung. Im eigentlichen Mediterrangebiet ist die 
Artengruppe nicht vertreten, denn die Siidgrenzen des 
Verbreitungsgebietes befinden sich auf der nordlichen 
Balkanhalbinsel, auf der Iberischen Halbinsel im siidlichen 
Pyrenaen-Vorland und den Auslaufern der Cordillera Can- 
tabrica am Nordrand der altkastilischen Meseta. Lediglich in 
einigen Gebirgen des siidlichen Spanien sind einzelne Vor- 
posten zu finden. Neben der namensgebenden Art, deren 
Unterarten subsp. blaui und subsp. aenigmaticum eine 
Balkan-Kaukasus-Disjunktion zeigen, wild zu dieser Gruppe 
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noch H. praeustum, die bislang nur aus den Ostalpen, d.h. 
von den slowenischen Alpen bis nach Nord- und Siidtirol 
bekannt ist, und H. pratense, ein mitteleuropaisch verbreite- 
tes Florenelement (Conert 1976-1998), zu dieser Verwandt- 
schaftsgruppe gestellt. Angaben fur Nordafrika, die vor 
allem in der alteren Literatur haufig zu finden sind (Trabut 
1889, Battandier & Trabut 1895, Saint-Yves 1931. Maire 
& Weiller 1953, Quezel & Santa 1962), beruhen auf Fehl- 
bestimmungen. 

Die Arten der H. blaui- Gruppe zeigen nach jiingeren 
Untersuchungen der Epidermisstruktur der Blattspreiten 
(Roser 1989, Lange 1995a) einige Ubereinstimmungen mit 
der nahverwandten H. adsurgens- Gruppe (Lange 1995a). 
Beide Gruppen besitzen eine weite eurasische Verbreitung. 
Sie gehoren zu den systematisch schwierigsten Formenkrei- 
sen des subg. Pratavenastrum. Friiher vertretene Auffas- 
sungen, dass H. pratense und H. armeniacum nahe verwandt 
seien (vgl. u.a. Tzvelev 1971, Conert 1976-1998) konnten 
nicht bestatigt werden (Lange 1995a). Da innerhalb der H. 
blaui- und der H. adsurgens- Gruppe weder diploide 
Vertreter noch zentralasiatische Vorkommen bekannt sind, 
liegen ihr Ursprung und ihre Flerkunft bis heute im Dunkeln. 
Die rezenten Taxa der H. blaui- Gruppe sind offenbar durch- 
gangig hochpolyploid (Kap. 4.5.1). Die friiheren Chromo- 
somenzahlungen fur Taxa aus der H. blaui- und H. adsur- 
gens-Gruppe sind bei Roser (1998) zusammengestellt und 
kommentiert. Bei einigen der Zahlungen, welche summa- 
risch unter ‘H. pratense ’ veroffentlicht wurden, bleibt 
unklar, auf welches der hier unterschiedenen Taxa sie sich 
tatsachlich beziehen. Fur beide Gruppen existieren zwar 
regional begrenzte floristischen Untersuchungen im Rahmen 
von Landerfloren (u.a. Romero Zarco 1984a, Dixon 1988), 
es fehlt jedoch eine taxonomische Gesamtrevision. 

3.1.4.5.1 H. blaui subsp. blaui 

Verbreitung: Helictotrichon blaui zeigt eine balkanisch- 
kaukasisch disjunkte Verbreitung, vergleichbar den Verhalt- 
nissen innerhalb der H. aetolicum- Gruppe (Kap. 3.1.4.3). Im 
westlichen Teilareal, den Gebirgen Siidwestjugoslawiens 
(zentrale Dinarische Alpen und angrenzendes bosnisch-ser- 
bisches Gebirgsland), kommt die subsp. blaui vor, im gro- 
Ben Kaukasus die subsp. aenigmaticum, welche bislang nur 
von zwei Fundpunkten bekannt ist (Lange 1995a). 

Okologie: Die endemisch illyrische subsp. blaui besiedelt 
Bergwiesen und offenes, steiniges Gelande von der monta- 
nen bis seltener in die alpine Stufe (600-2200 m). 

Chromosomenzahlen: Tetraploide Chromosomenzahlen 
von 2n = 28 wurden von Sauer (1984) an Pflanzen vom 
Maglic (Bosnien) und von der Tara Planina (Serbien) ermit- 
telt, was auf eine Verwechslung des Materials zuriickzufuh- 
ren sein konnte. 


Karyologie: Fiir H. blaui aus Bosnien (FI 344) wurde hier 
eine Chromosomenzahl von 2n = 98 ermittelt. Davon sind 14 
Chromosomen submetazentrisch. Die sehr schmalen Hybri- 
disierungsorte der 45S rDNA in der subtelomerischen 
Region von zwolf Chromosomen zeigen zugleich Chromo- 
mycin-positives Heterochromatin. Folgende Karyotypformel 
kann fiir diesen Chromosomensatz angegeben werden: 74m 
12sm SAT: 10m 2sm (Tabelle 3; Abb. 39). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
487,5 m ergibt sich eine fiir polyploide Arten gewohnliche 
Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,0 m. Die 
Unterschiede der Chromosomenlangen im Satz von 1 = 6,5- 
3,8 m bedingen einen mittleren GroBengradient-Index von 
Gi = 57,7%. Die Chromosomen von H. blaui zeigen zudem 
eine gewohnliche Symmetrie (Si = 72,8%). 

Die chromosomalen Satelliten sind ausgesprochen kurz. 
Daraus resultierte ein hoher Satelliten-Index von SATi = 9,8 
und die niedrigen Werte fiir die CMA- und 45S-Indizes von 
Hi(C) = 45Si = 0,6%. 

Aufgrund von 48 DAPI-Bandern ergibt sich ein maBig 
hoher Wert fiir den DAPI-Index von Hi(D) = 3,5%. Die 
DAPI-Bander liegen zumeist in den langen Armen. Die 
ebenfalls DAPI-positives Heterochromatin-enthaltenden 
Chromosomen der Paare XI und XXIV haben gleiche 
Armlangen (r = 1). Alle Satellitenchromosomen besitzen 
DAPI-Bander im Chromosomenarm ohne Satellit. 

Die insgesamt 12 z.T. sehr schmalen Bander der 5S rDNA 
- die der Anzahl der NORs entsprechen - bedingen einen 
vergleichsweise niedrigen 5S-Index von 5Si = 0,6%. Bei den 
diploiden Arten dieser Untergattung kommen zumeist die 
doppelte Anzahl 5S rDNA-Loci beziiglich der NORs vor 
(siehe Kap. 4.5). Mit Ausnahme des 5S rDNA-Bandes im 
Chromosom 86 liegen sie in den Satellitenchromosomen und 
dort in den Armen ohne Satellit. Das 5S rDNA-Band im 
Chromosoms 86 stammt vermutlich vom Satellitenchromo- 
som 33, da dort keines vorhanden ist. 

Die Satelliten-DNA COM2 liegt an 26 Stellen im subtelo¬ 
merischen Bereich, davon befinden sich 6 in kurzen und 20 
in langen Chromosomenarmen. Der COM2-Index liegt mit 
COM2i = 1,3% verglichen mit anderen Taxa des Subgenus 
im unteren Bereich. 


3.1.4.5.2 H. pratense 

Das groBe Verbreitungsgebiet von Helictotrichon pratense, 
der morphologisch variabelsten Art der gesamten H. blaui- 
Gruppe, umfasst weite Teile West- und Mitteleuropas, GroB- 
britanniens, die siidlichen Gebiete Skandinaviens, das Balti- 
kum und reicht bis nach Nordspanien, im Osten iiber Nieder- 
osterreich, Mahren, die Slowakei, Polen und Rumanien bis zu 
den westlichen und siidlichen Regionen des europaischen 
Teils der ehemaligen UdSSR. In den Alpen kommt H. praten¬ 
se nicht vor, sondern wild dort durch H. praeustum vertreten. 
In den Karpaten wird H. pratense zumeist durch H. adsurgens 
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Abb. 40. Idiogramm fur 
H. pratense subsp. pratense (Ro 10207). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.1. 


ersetzt (vgl. Sauer & Chmelitschek 1976). Helictotrichon 
pratense gliedert sich in eine Reihe von Unterarten, von 
denen jedoch nur die subsp. pratense ein weites Areal ein- 
nimmt, wahrend sich die iibrigen hier studierten Unterarten 
auf bestimmte Gebiete Siidwestfrankreichs und der Iberischen 
Halbinsel beschranken. Diese Pflanzen werden bei Holub 
(1980a) auch als eigenstandige Arten anerkannt. Die Angaben 
aus anderen Teilen Europas (u.a. Ungarn, Italien, Slowenien, 
Bosnien, Griechenland (u.a. Soo 1973, Holub 1980a, Dama- 
nakis & Scholz 1990) sowie aus Vorderasien (Dogan 1985) 
und Nordafrika (Maire & Weiller 1953, Gervais 1973a) 


beruhen auf Verwechslungen mit anderen Helictotrichon- 
Arten (vgl. Lange 1995a). Ftir einen Teil der folgenden Taxa 
existieren noch keine giiltigen Namen (siehe Kap. 2.1.1). 

3.1.4.5.2.1 H. pratense subsp. pratense 

Verbreitung: Das Gesamtareal der Art (s.o. und vgl. Conert 
1976-1998) wird - mit Ausnahme der groBeren Gebirge und 
der an die Mittelmeerregion angrenzenden Gebiete - im 
Wesentlichen durch die subsp. pratense gebildet. 
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Abb. 41. Idiogramm fur 
H. pratense subsp. aff. pratense (Ro 3998). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.2. 
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Okologie: Die weitverbreitete subsp. pratense kommt in der 
planaren und kollinen, seltener bis zur montanen Hohenstufe 
vor. Sie tritt dennoch meist relativ selten auf und ist fast nur 
in nahrstoffarmen Mager- und Halbtrockenrasen zu finden. 

Chromosomenzahlen: Bei frtiheren Chromosomenzahlungen, 
die sich eindeutig auf H. pratense subsp. pratense beziehen 
lassen, wurden zumeist Zahlen um 2n = 126, damit einem 18x 
Chromosomensatz entsprechend, gefunden (vgl. Roser 1998). 

Karyologie: In der Population von H. pratense subsp. pra¬ 
tense aus England (Ro 10207) wurde eine Chromosomenzahl 


von 2n = 126 ermittelt. Davon sind 20 Chromosomen sub- 
metazentrisch. Bei 14 Chromosomen wurden Bander der 45S 
rDNA in den subtelomerischen Bereichen, die zugleich 
Chromomycin-positives Heterochromatin enthielten, nach- 
gewiesen. Alle 14 NORs der Satellitenchromosomen zeigten 
eine Silberimpragnierung. Es ergibt sich folgende Karyotyp- 
formel fur diesen Chromosomensatz: 92m 20sm SAT: 14m 
(Tabelle 3; Abb. 40; Tafel 7: A). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
656,8 m resultiert eine fur polyploide Arten gewohnliche 
Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,2 m. Aufgrund 
des kleinen Chromosomenpaares LXIII ist der GroBengra- 
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dient-Index mit Gi = 50,0% gering. Der Symmetrie-Index 
liegt mit Si = 76,2% im mittleren Bereich beziiglich der 
hochpolyploiden Arten dieser Untergattung. 

Da die chromosomalen Satelliten z.T. klein sind, ergibt 
sich ein vergleichsweise niedriger Satelliten-Index von SATi 
= 3,5. Die gesamte Lange der Chromomycin- und 45S 
rDNA-Bander fuhrt zu CMA- und 45S-Indizes von Hi(C) = 
45Si = 1,2%, die im iiblichen Bereich liegen. 

Der Chromosomensatz von H. pratense subsp. pratense 
fallt durch eine Vielzahl von insgesamt 87 DAPI-Biindern 
auf, die zumeist in den langen Armen liegen. Die Chomoso- 
men 4, 96, 97, 117 und 118, die ebenfalls jeweils ein DAPI- 
Band besitzen, haben jeweils gleich lange Arme (r = 1). Es 
ergibt sich ein hoher Wert fur den DAPI-Index von Hi(D) = 
7,0%. Mit Ausnahme des Chromosoms 126 besitzen alle 
Satellitenchromosomen DAPI-Bander im Arm ohne Satellit. 

Die insgesamt 19 Hybridisierungsstellen der 5S rDNA 
bedingen einen 5S-Index von 5Si = 1,5%. Mit Ausnahme des 
Chromosoms 126 besitzen alle Satellitenchromosomen im 
langen Arm ein 5S rDNA-Band in Zentromernahe - ahnlich 
H. blaui subsp. blaui. Die anderen 5S rDNA-Bander liegen 
in den submetazentrischen Chromosomen der Paare V, IX 
und XIV ebenfalls in den langen Armen. 

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 44 Positionen 
im subtelomerischen Bereich, davon acht in den kurzen und 
31 in den langen Armen. Die Chromosomen 84, 117, 118 und 
119 haben gleiche Armlangen (r = 1). Sie besitzen ebenfalls 
jeweils ein COM2-Band bzw. zwei (119) COM2-Bander. In 
28 Positionen der COM2-Bander wurde zugleich DAPI- 
positives Heterochromatin nachgewiesen. Der COM2-Index 
liegt mit COM2i = 1,5% im unteren Bereich. 

3.1.4.5.2.2 H. pratense subsp. aff. pratense 

Verbreitung: Die Pflanzen der subsp. aff. pratense kommen 
in einem Gebiet der Pyrenaen vor, in dem die Areale der 
subspp. pratense und amethysteum iiberlappen. Hier sind 
offenbar Hybridpopulationen anzutreffen. Individuen sol¬ 
dier Populationen konnen die unterschiedlichsten Kombi- 
nationen von Merkmalen der Elterntaxa zeigen (M. Roser, 
personl. Mitteil.). Die hier untersuchte Population aus den 
Ostpyrenaen kommt morphologisch der subsp. pratense am 
nachsten. 

Okologie: Anthropo-zoogene Gebiische und Weidflachen in 
der hochmontanen bis subalpinen Stufe auf basenarmen 
Boden. 

Chromosomenzahlen: In friiheren eigenen Zahlungen 
(unveroffentlicht) wurden stets 2n = 98 Chromosomen 
gefunden. 

Karyologie: Im Chromosomensatz von H. pratense subsp. 
aff. pratense (Ro 3998) aus den Ostpyrenaen mit 2n = 98 


konnten 24 submetazentrische Chromosomen ermittelt wer- 
den. Die 45S rDNA liegt im subtelomerischen Bereich von 
zehn Chromosomen. In den Chromosomen 3, 4, 8, 9, 17, 24 
und 28 zeigen diese Orte Chromomycin-positives Hetero¬ 
chromatin, in den Chromosomen 4, 11, 18, 23 und 24 befin- 
den sich an diesen Stellen sekundare Einschniirungen. Es 
kann davon ausgegangen werden, dass es sich bei alien 
Stellen um Nukleolenbildungsorte handelt. Daraus folgt 
die Karyotypformel: 64m 24sm SAT: 10m (Tabelle 3; Abb. 
41). 

Da nur prometaphasische Chromosomen untersucht werden 
konnten, sind die Werte von L = 748,0 m und Lm = 7,6 m 
nicht direkt mit jenen der anderen Taxa vergleichbar. 
Dasselbe betrifft den niedrigen GroBengradient-Index von Gi 
= 44,7%, der mit dem unterschiedlichen Kondensationsver- 
halten langer und kurzer prophasischer Chromosomen zusam- 
menhangt. Beim Symmetrie-Index (Si = 71,5%) jedenfalls 
liegt der Wert in einem, auch fur die anderen hochpolyploiden 
Arten der Untergattung charakteristischen Bereich. 

Die chromosomalen Satelliten sind relativ klein. Da sich 
zwei von ihnen (Chromosomen 17 und 18) zudem in den lan¬ 
gen Armen befinden, ist der Satelliten-Index mit SATi = 7,9 
vergleichsweise hoch. Der Anteil an Chromomycin-positi- 
ven Heterochromatin und der 45S rDNA beziiglich der 
Gesamtchromosomenlange, was durch die CMA- und 45S- 
Indizes von Hi(C) = 0,5% und 45Si = 0,6% ausgedriickt 
wird, ist daher sehr niedrig. 

Die Zahl von nur 36 DAPI-Bandern, die wie bei H. pra¬ 
tense subsp. pratense zumeist in den langen Armen liegen, 
bedingen einen vergleichsweise niedrigen DAPI-Index von 
Hi(D) = 3 ,2%. In den Chromosomen 2, 62 und 83 liegen sie 
in den kurzen Armen. Die Chomosomen 10 und 45, die eben¬ 
falls jeweils ein DAPI-Band besitzen, haben gleichlange 
Arme (r = 1). Nur zwei der zehn Satellitenchromosomen 
besitzen im langen Arm jeweils ein DAPI-Band. 

Die insgesamt 14 Loci der 5S rDNA bedingen einen rela¬ 
tiv niedrigen 5S-Index von 5Si = 0,9%. Ahnlich wie bei H. 
pratense subsp. pratense besitzen alle Satellitenchromoso¬ 
men ein interkalares 5S rDNA-Band im Chromosomenarm 
ohne Satellit. Vier weitere Bander liegen ebenfalls interkalar 
in den langen Armen der Chromosomen 12, 13, 14 und 15. 

Die Satelliten-DNA COM2 kommt im subtelomerischen 
Bereich von nur 13 Chromosomen vor. Acht der Bander lie¬ 
gen in den kurzen, drei in den langen Armen. Die Chromo¬ 
somen 46 und 84 haben gleichlange Arme (r = 1) und jeweils 
ein COM2-Band. Der COM2-Index ist mit COM2i = 0,4% 
sehr gering. 

3.1.4.5.2.3 H. pratense subsp. ibericum 

Verbreitung: Helictotrichon pratense subsp. ibericum stellt 
die weitestverbreitete Unterart von H. pratense in Siidwest- 
frankreich und auf der Iberischen Halbinsel dar. Ihr Ver- 
breitungsgebiet umfasst die zentralen und westlichen Pyre- 


60 | Stapfia86 (2006) 


© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at 

Helictotrichon subg. Pratavenastrum 


Abb. 42. Idiogramm fur 
H. pratense subsp. ibericum (Ro 3774). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.3. 
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naen, die Picos de Europa, die Cordillera Cantabrica, das 
Iberische Randgebirge und, als siidliche Vorposten, die Sa. 
Mariola und die Sa. de Pozo (Prov. Alicante und Jaen). Zu 
dieser Unterart gehoren auch jene Pflanzen, die in der ‘Flora 
europaea’ unter ‘ Avenulci mirandana’ verstanden worden 
sind und fur die Nordafrika unzutreffenderweise als weiteres 
Verbreitungsgebiet angegeben wurde (Holub 1980a). 

Okologie: Die subsp. ibericum kommt von der kollinen bis 
zur subalpinen Stufe in offenen Gebiischen, Trockenrasen 
und z.T. Weidflachen vor. 

Chromosomenzahlen: Eine Reihe friiherer Chromosomen- 
zahlungen lasst sich, z.T. aufgrund der Herkunftsangaben 
auf die subsp. ibericum beziehen (vgl. Roser 1998). Es wur- 
den Zahlen von 2n = 12x, 14x, 15x, 17x, 18x = 84, 98, 105, 
119, 120-126 gefunden. 

Karyologie: Von H. pratense subsp. ibericum wurden hier 
Pflanzen von zwei benachbarten Populationen aus den Picos 
de Europa (Ro 3774 und 3814) und eine weitere aus dem 
siidlichen Vorland der Pyrenaen (Tal des Rio Aragoon, Ro 
10568) karyologisch untersucht. 

Ftir die Population Ro 3774 aus den Picos de Europa wur¬ 
den Chromosomenzahlen von 2n = 84, 98 und 105 ermittelt. 


Der Chromosomensatz der Pflanze mit 2n = 105 Chromoso- 
men wurde molekular-cytogenetisch naher untersucht. 
Durch das Vorkommen von 45S rDNA und Chromomycin- 
positivem Chromatin zeichnen sich subtelomerische Berei- 
che von 14 Chromosomen aus, die offenbar die Orte der 
Nukleolenbildung sind. Zehn der 105 Chromosomen sind 
submetazentrisch. Es ergibt sich eine Karyotypformel von: 
81m lOsm SAT: 14m (Tabelle 3; Abb. 42). 

Aufgrund vergleichsweise stark kondensierter Chromoso¬ 
men resultiert aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes 
von L = 412,0 m eine niedrige Mittlere Chromosomenlange 
von Lm = 3,9 m. Langenunterschiede zwischen den einzel- 
nen Chromosomen sind aus demselben Grunde relativ gering 
(Gi = 60,0%), ebenso jene zwischen langen und kurzen 
Chromosomenarmen (Si = 79,9%). 

Die chromosomalen Satelliten zeigen indessen eine fur 
polyploide Arten des subg. Pratavenastrum charakteristi- 
sche Ausdehnung, ebenso die Lange der Chromomycin- und 
45S rDNA-Bander (SATi = 4,8; Hi(C) =1,1; 45Si = 1,2%). 

Insgesamt wurden 55 DAPI-Bander im Chromosomensatz 
nachgewiesen. Diese liegen mehrheitlich in den langen 
Armen. Nur in den Chromosomen 4, 24, 87, 91 und 92 befin- 
den sie sich in den kurzen Armen. Das Chromosom 42 
besitzt in beiden Armen jeweils ein DAPI-Band. Die sieben 
Chromosomen 12, 13, 14, 15, 16, 52 und 104 haben jeweils 
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Abb. 43. Idiogramm fur 
H. pratense subsp. ibericum (Ro 3814). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.2.3. 


gleichlange Arme und besitzen jeweils in einem ein DAPI- 
Band. Mit Ausnahme der Chromosomen 22, 23 und 105 
haben alle Satellitenchromosomen DAPI-Bander im Arm 
ohne Satellit. Der DAPI-Index von Hi(D) = 4,9% liegt - 
bezogen auf die Untergattung - im mittleren Bereich. 

Die insgesamt 14 Orte mit 5S rDNA bedingen einen mitt¬ 
leren 5S-Index von 5Si = 1,5%. Mit Ausnahme der Chromo¬ 
somen 104 und 105 besitzen alle Satellitenchromosomen im 
langen Arm ein 5S rDNA-Band in Zentromernahe. Demge- 
genuber enthalten die submetazentrischen Nicht-Satelliten- 
chromosomen 37 und 38 jeweils ein 5S rDNA-Band im 
interkalaren Bereich, das von den Satellitenchromosomen 
104 und 105 hierher transloziert worden sein konnte. 

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 67 Positionen 
im subtelomerischen Bereich. Der COM2-Index ist mit 
COM2i = 4,6% daher relativ hoch. In sechs Chromosomen 
kommen die COM2-Bander in beiden Chromosomenarmen 
vor, in den anderen jeweils nur in einem Arm. In 34 Positi¬ 


onen (ca. 51%) sind die Hybridisierungsstellen der Satel¬ 
liten-DNA COM2 zugleich DAPI-positiv. 

Fiir die zweite Population von den Picos de Europa (Ro 
3814) wurden die Chromosomenzahlen von 2n = 98 und 104 
+ 2B ermittelt. Der Chromosomensatz mit 2n = 104 + 2B 
Chromosomen wurde molekular-cytogenetisch naher unter- 
sucht. Durch die Hybridisierung mit der 45S rDNA und 
Farbung mit Chromomycin konnten auch hier insgesamt 14 
Positionen im subtelomerischen Bereich sichtbar gemacht 
werden, die als NORs anzusehen sind. Entgegen den Ergeb- 
nissen bei den zuvor besprochenen Taxa (z.B. H. sedenense 
subsp. sedenense, H. albinerve), bei denen die B-Chromo- 
somen stets eine NOR tragen, enthalten die B-Chromosomen 
105 und 106 bei dieser Herkunft keine NOR (siehe Tafel 7: 
B2). Insgesamt 18 Nicht-Satellitenchromosomen und zwei 
Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Es ergibt 
sich eine Karyotypformel von 75m 18sm + 2B SAT: 12m 
2sm (Tabelle 3; Abb. 43; Tafel 7: B). 
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Abb. 44. Idiogramm fur 
H. pratense subsp. ibericum (Ro 10568). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.I.4.5.2.3. 
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Die Chromosomen zeigen eine durchschnittliche Mittlere 
Chromosomenlange von Lm = 5,3 m (ohne B-Chromoso- 
men) bzw. 5,2 m (mit B-Chromosomen). Aufgrund des sehr 
langen, vermutlich durch Translokation groBerer Chromoso- 
menabschnitte entstandenen Chromosoms 1, ist der GroBen- 
gradient-Index auch ohne Beriicksichtigung der B-Chromo- 
somen mit Gi = 47,1% sehr niedrig. Die Werte fur den Sym- 
metrie-Index liegen mit Si = 73,6% (ohne B-Chromosomen) 
bzw. 73,7% (mit B-Chromosomen) im mittleren Bereich 
beziiglich der hochpolyploiden Arten dieser Untergattung. 

Da die chromosomalen Satelliten sehr ausgedehnt sind, 
samtlich in den kurzen Armen vorkommen und zwei Satel- 
litenchromosomen submetazentrisch sind, ergibt sich ein 
vergleichsweise niedriger Wert fiir den Satelliten-Index von 
SATi = 2,2. Die Werte fiir die CMA- und 45S-Indizes sind 


mit Hi(C) = 45Si = 1,8% dementsprechend hoch (ohne und 
mit B-Chromosomen). 

Die Anzahl von insgesamt 46 DAPI-Bandern (mit B- 
Chromosomen), die wiederum zumeist in den langen Armen 
liegen, bedingt einen mittleren DAPI-Index von Hi(D) = 
4,0%. In dem bereits genannten groBen Chromosom 1 befin- 
den sich die DAPI-Bander in beiden Armen. In den 
Chromosomen 47 und 87 liegen sie in den kurzen Armen. 
Das ebenfalls ein DAPI-Band-enthaltende Chromosom 96 
hat gleich lange Arme. Mit Ausnahme der Chromosomen 21 
und 23 besitzen alle Satellitenchromosomen DAPI-Bander 
im Chromosomenarm ohne Satellit. 

Auch in dieser Population kommen insgesamt 14 Stellen 
mit 5S rDNA vor. Zehn davon liegen in den langen Armen 
der Satellitenchromosomen 6, 14, 17, 19, 20, 21. 23, 29, 31 
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und 70. Die ubrigen vier liegen ebenfalls in langen Armen 
jedoch in den Nicht-Satellitenchromosomen der Paare III 
und XXVII. Es ergibt sich ein 5S-Index von 5Si = 1,4%. 

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 36 Positionen 
im subtelomerischen Bereich. Die COM2-Bander liegen mit 
Ausnahme des Chromosoms 1 jeweils nur in einem Arm. Im 
Chromosom 1 wurden sowohl im langen als auch im kurzen 
Arm, interkalare COM2-Bander und im langen Arm zudem 
ein subtelomerisches COM2-Band nachgewiesen. Auch dies 
deutet darauf hin, dass hier Chromosomenmutationen stattge- 
funden haben. In 21 der COM2-Bander (ca. 58%) wurde 
zugleich DAPI-positives Heterochromatin nachgewiesen. Der 
COM2-Index zeigt mit COM2i = 2,1% einen moderaten Wert. 

In der Population aus dem Tal des Rio Aragon (Ro 10568) 
wurde eine Chromosomenzahl von 2n = 98 ermittelt. Nur in 
acht Chromosomen kommen im subtelomerischen Bereich 
Stellen mit 45S rDNA und gleichzeitig Chromomycin-positi- 
ves Heterochromatin vor. Von den 98 Chromosomen sind 14 
submetazentrisch, so dass folgende Karyotypformel zustande 
kommt: 80m lOsm SAT: 4m 4sm (Tabelle 3; Abb. 44). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
578,8 m ergibt sich eine fur polyploide Arten iibliche 
Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,9 m. Die Werte fur 
den GroBengradient-Index (Gi = 53,1%) und den Symmetrie- 
Index (Si = 71,8%) liegen ebenfalls im mittleren Bereich 
beziiglich der hochpolyploiden Arten der Untergattung. 

Die Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ist sehr 
gering, woraus sich ein vergleichsweise hoher Satelliten- 
Index von SATi = 7,8 ergibt und niedrige Werte fur die 
CMA- und 45S-Indizes von Hi(C) = 0,6% und 45Si = 0,4% 
resultieren. AuBer in den NORs wurden in zwei weiteren 
Chromosomen Chromomycin-Bander im subtelomerischen 
Bereich gefunden (Chromosomen 25 und 40), die jedoch 
wahrscheinlich keine NORs anzeigen. 

Insgesamt wurden in 52 Chromosomen DAPI-Bander in 
jeweils einem Arm nachgewiesen. Fur den DAPI-Index 
ergibt sich ein Wert von Hi(D) = 4,6%. 

Wie bereits in den anderen Populationen von II. pratense 
subsp. ibericum wurden auch hier insgesamt 14 Stellen mit 5S 
rDNA nachgewiesen. Davon liegen acht in den ftir die meisten 
Arten der Untergattung Pratavenastrum charakteristischen 
Positionen in den Armen ohne Satellit der Satellitenchromoso- 
men. Die anderen sechs befinden sich in Nicht-Satellitenchro¬ 
mosomen. Der 5S-Index liegt mit 5Si = 1,1% im iiblichen Bereich. 

Die Satelliten-DNA COM2 kommt in 62 Positionen im 
subtelomerischen Bereich vor. Insgesamt 32 der COM2- 
Bander (ca. 52%) sind zugleich DAPI-positiv. Der COM2- 
Index ist mit COM2i = 3,8% relativ hoch. 

3.1.4.5.2.4 H. pratense subsp. amethysteum 

Verbreitung: Bei H. pratense subsp. amethysteum handelt 
es sich um eine endemische Unterart der zentralen und ost- 
lichen Pyrenaen, zu der auch die in der ‘Flora europaea’ 


(vgl. Holub 1980a) als ‘ Avenula pungens' und ‘A. requieniV 
verstandenen Pflanzen zu stellen sind. 

Okologie: Die subsp. amethysteum kommt im montanen 
Bereich in Trockenrasen auf Mergel, Schiefer und amphibo- 
litischem Gestein vor. 

Chromosomenzahlen: Fiir H. pratense subsp. amethysteum 
existieren offenbar keine friiheren Chromosomenzahlungen 
in der Literatur (vgl. Roser 1998). In friiheren eigenen 
Zahlungen (unveroffentlicht) wurde eine Chromosomenzahl 
von 2n = 18x = 126 + 3B ermittelt. 

Karyologie: Von H. pratense subsp. amethysteum wurden 
drei Populationen aus den Ostpyrenaen und ihrem Vorland, 
d.h. aus Andorra (Ro 3990), aus Spanien (Ro 4013) und aus 
Frankreich (Ro 4015), karyologisch untersucht. Die 
Chromosomensatze der subsp. amethysteum sind durch das 
Fehlen bzw. das Vorkommen von allenfalls wenigen und 
dann sehr schmalen DAPI-Bandern deutlich von alien ande¬ 
ren hier untersuchten hochpolyploiden Taxa unterschieden. 

In der Population aus Andorra (Ro 3990) wurden unter 2n 
= 126 insgesamt 14 submetazentrische Chromosomen 
ermittlelt. Die 45S rDNA lieB sich an insgesamt 16 Orten 
nachweisen, von denen aber nur 14 entweder Chromomycin- 
positiv oder durch eine sekundiire Einschniirung gekenn- 
zeichnet und als NORs anzusehen sind. Vier dieser 
Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Es ergibt 
sich folgende Karyotypformel fiir den Chromosomensatz: 
102m lOsm SAT: 10m 4sm (Tabelle 3; Abb. 45; Tafel 7: C). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
537,5 m resultiert eine Mittlere Chromosomenlange von 
Lm = 4,3 m. Durch das Vorkommen des sehr kleinen 
Chromosoms 126 ist der GroBengradient-Index mit Gi = 
41,7% gering. Im Vergleich zu den anderen hochpolyploiden 
Taxa dieser Untergattung ist der Chromosomensatz dieser 
Population jedoch sehr symmetrisch (hoher Si = 79,0%). 

Aufgrund der moderaten Ausdehnung der chromosomalen 
Satelliten ergeben sich fiir den Satelliten-, den CMA- und 
den 45S-Index Werte im mittleren Bereich [SATi = 5,5; 
Hi(C) = 0,8%; 45Si = 1,0%]. AuBerhalb der 14 NORs wur¬ 
den in den Chromosomen 124 im interkalaren und im 
Chromosom 125 im subtelomerischen Bereich 45S rDNA- 
Bander gefunden. Da sie jedoch weder Chromomycin-posi- 
tiv sind, noch eine sekundare Einschniirung zeigen, sind sie 
nicht als NORs anzusehen (siehe Kap. 4.2.2). 

Die insgesamt 19 Stellen mit 5S rDNA ergeben einen 
moderaten 5S-Index von 5Si = 1,1%. Zehn der Satelliten¬ 
chromosomen tragen ein 5S rDNA-Band im Arm ohne 
Satellit. Das Satellitenchromosom 46 besitzt gleichzeitig 
zwei 5S rDNA-Bander. Die ubrigen acht kommen interkalar 
in den langen Armen von Nicht-Satellitenchromosomen vor. 

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich nur an 14 Positio¬ 
nen in subtelomerischen Chromosomenbereichen, davon lie¬ 
gen sieben in kurzen Armen und eines in einem langen Arm. 
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Abb. 45. Idiogramm fur 
H. pratense subsp. amethysteum (Ro 3990). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.I.4.5.2.4. 
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Die Chromosomen 17, 53, 91, 92, 107 und 126 mit jeweils 
gleichlangen Armen (r = 1) besitzen ebenfalls je ein COM2- 
Band. Der COM2-Index ist mit COM2i = 0,5% sehr niedrig. 

DAPI-Bander kommen in den Chromosomen dieser Popu¬ 
lation nicht vor. 

In der Population aus Spanien (Ro 4013) wurden unter 2n 
= 126 insgesamt 16 submetazentrische Chromosomen ermit- 
telt. Die 45S rDNA liegt an insgesamt 12 Orten. Chromo- 
mycin-positives Heterochromatin konnte - vermutlich pra- 
paratebedingt - nicht nachgewiesen werden. Nur in sechs 
der zwolf 45S rDNA-Hybridisierungsstellen liegt eine nach- 
weisbare sekundare Einschnurung. Ein Vergleich mit der 
Population aus Andorra (s.o.) legt nahe, dass es sich bei den 
45S rDNA-Bandern im subtelomerischen Bereich von zwolf 
Chromosomen dennoch um die NORs handelt. Wiederum 
sind vier dieser Chromosomen submetazentrisch. Folgende 
Karyotypformel lasst sich daher fur den Chromosomensatz 
angeben: 102m 12sm SAT: 8m 4sm (Tabelle 3; Abb. 46). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
596,3 m ergibt sich eine Mittlere Chromosomenlange von 
Lm = 4,7 m. Die Langenunterschiede zwischen den Chro¬ 
mosomen von 1 = 6,0-2,3 sind verhaltnismaBig ausgepragt, 


so dass sich ein niedriger GroBengradient-Index von Gi = 
37,5% ergibt. Sowohl beziiglich der Mittleren Chromoso¬ 
menlange, der Varianz von Chromosomenlangen als auch 
beziiglich der hohen Symmetrie der Chromosomensatze 
(hier Si = 79,1%) zeigen die Populationen aus Andorra und 
aus Spanien weitgehende Ubereinstimmung. 

Die chromosomalen Satelliten sind etwas ausgedehnter als 
in der andorranischen Population (SATi = 4,0). Der Anteil von 
45S rDNA-Bandern an der Gesamtlange des Chromosomen¬ 
satzes (45Si = 1,0%) liegt jedoch wie bei dieser im mittleren 
Bereich der hochpolyploiden Arten der Untergattung. 

DAPI-Bander kommen nur in den zwei Chromosomen 7 
und 29 vor, der DAPI-Index ist Hi(D) = 0%. 

Die insgesamt 16 5S rDNA-Stellen sind als sehr schmale 
Bander ausgebildet, so dass sich daraus ein relativ niedriger 
5S-Index von 5Si = 0,7% ergibt. Wie in der andorranischen 
Population tragen zehn der Satellitenchromosomen ein 5S 
rDNA-Band im langen Chromosomenarm. Die iibrigen sechs 
kommen interkalar in den langen Armen von Nicht- 
Satellitenchromosomen vor. 

In der Population aus Frankreich (Ro 4015) wurden Chro- 
mosomenzahlen von 2n = 126 und 130 ermittelt. Der Satz mit 
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Abb. 46. Idiogramm fur 
H. pratense subsp. amethysteum (Ro 4013). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.I.4.5.2.4. 


2n = 130 Chromosomen wurde karyologisch naher untersucht. 
Die 45S rDNA befindet sich an insgesamt 15 Orten. Diese 
enthalten mit Ausnahme der Chromosomen 4 und 75 Chro- 
momycin-positives Heterochromatin. In diesen beiden 
Chromosomen wurde jedoch in den Bereichen der 45S rDNA- 
Hybridisierungsstellen eine deutliche sekundare Einschnii- 
rung nachgewiesen, so dass dieser Chromosomensatz wahr- 
scheinlich durch insgesamt 15 NORs gekennzeichnet ist. Von 
den 20 submetazentrischen Chromosomen tragen sechs eine 
NOR. Folgende Karyotypformel kann daher fur diesen Chro¬ 
mosomensatz angegeben werden: 101m 14sm SAT: 9m 6sm 
(Tabelle 3; Abb. 47). 

Beziiglich der Mittleren Chromosomenlange (Lm = 4,9 
m), des sehr niedrigen GroBengradient-Index (Gi = 26,7%) 
und des relativ hohen Symmetrie-Index (Si = 77,0%) zeigt 
diese Population klare Ubereinstimmung mit den beiden 
anderen untersuchten Herkiinften der subsp. amethysteum. 


Dies gilt auch fur die Lange der chromosomalen 
Satelliten (SATi = 4,3) und den proportionalen Anteil der 
Chromomycin- und 45S rDNA-Biinder [Hi(C) = 0,9%; 45Si 
= 1,1 %] im gesamten Chromsomensatz. 

Im Gegensatz zu den beiden anderen Populationen, in denen 
keine bzw. nur zwei DAPI-Bander auftreten, wurde hier DAPI- 
positives Heterochromatin in insgesamt 22 Chromosomen nach¬ 
gewiesen. Die DAPI-Bander sind allerdings sehr schmal und 
der daraus resultierende DAPI-Index mit Hi(D) =1,1% gering. 

Die Satelliten-DNA COM2 konnte in den Herkiinften Ro 
4013 und Ro 4015 vermutlich praparatebedingt nicht nach¬ 
gewiesen werden. 

Die insgesamt 18 Orte der 5S rDNA bedingen einen 5S- 
Index von 5Si = 1,4%. Mit Ausnahme des Chromosoms 129 
besitzen alle Satellitenchromosomen im Arm ohne Satellit 
ein 5S rDNA-Band. Die iibrigen 5S l'DNA-Bander liegen in 
den Chromosomen der Paare XXVI und XXXI. 
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Abb. 47. Idiogramm fur 
H. pratense subsp. amethysteum (Ro 4015). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.I.4.5.2.4. 
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3.1.4.5.2.5 H. pratense s.l. 

Die Pflanzen der Population vom Mt. Ventoux (Ro 10633) 
lassen sich keiner der beschriebenen Unterarten von H. pra¬ 
tense zuordnen. Sie sind morphologisch intermediar zwi- 
schen den subspp. pratense und amethysteum (vgl. Romero 
Zarco 1989). Moglicherweise handelt es sich um eine 
Hybridpopulation zwischen beiden Unterarten. 

Karyologie: Von H. pratense s.l. wurden Chromosomen- 
zahlen von 2n = 120 ± 2 und 130 gefunden. Der Satz mit 2n 
= 130 Chromosomen wurde karyologisch naher untersucht. 


Darin konnten 39 submetazentrische Chromosomen ermittelt 
werden. Die 45S rDNA liegt in den subtelomerischen 
Bereichen von 10 Chromosomen, die gleichfalls durch eine 
sekundare Einschniirung gekennzeichnet sind. Vier der zehn 
Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Es ergibt 
sich folgende Karyotypformel fur diesen Chromosomensatz: 
85m 35sm SAT: 6m 4sm (Tabelle 3; Abb. 48). 

Aus der Gesamtliinge des Chromosomensatzes von L = 
714,8 m resultiert eine fur polyploide Arten der Untergattung 
iibliche Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,5 m. Lan- 
genunterschiede zwischen den Chromosom sind relativ groB, 
so dass sich ein vergleichsweise niedriger GroBengradient- 
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Abb. 48. Idiogramm fur 
H. pratense s.l. (Ro 10633). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.I.4.5.2.5. 


Index von Gi = 46,7% ergibt. Durch die hohe Zahl von 39 sub- 
metazentrischen Chromosomen kommt ein verhaltnismafiig 
geringer Symmetrie-Index von Si = 69,9% zustande. 

Die Ausdehnung chromosomaler Satelliten bedingt einen 
moderaten Satelliten-Index von SATi = 5,5. Die nur zehn 
Stellen der 45S rDNA in den Chromosomen ergeben einen 
relativ geringen 45S-Index mit 45Si = 0,6%. Chromomycin- 
positives Heterochromatin konnte an diesen Stellen im 
Praparat nicht nachgewiesen werden. 

Der Chromosomensatz dieser Population enthiilt nur 16 
DAPI-Bander. Daraus resultiert ein sehr niedriger DAPI- 
Index von Hi(D) = 1.2%. 

Die 16 schmalen Bander der 5S rDNA ergeben den nied- 
rigen 5S-Index von 5Si = 0,6%. Mit Ausnahme des Paares 
XLV besitzen alle Satellitenchromosomen im Arm ohne 
Satellit ein 5S rDNA-Band. Von den anderen 5S rDNA- 
Bandern liegen sechs in den metazentrischen Chromosomen 
der Paare IX, XI und XXXI und zwei in den submetazentri- 
schen Chromosomen 9 und 107. 


Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich in 13 Positionen 
im subtelomerischen Bereich der Chromosomen. Durch ihre 
geringe Anzahl ergibt sich der niedrige COM2-Index von 
COM2i = 0,4%. 


3.1.4.5.3 H. praeustum subsp. praeustum 

Verbreitung: Helictotrichon praeustum ist eine charakteris- 
tische sudostalpin verbreitete Art, die von den Dolomiten 
und dem Monte Baldo an ostwarts verbreitet ist und in den 
Julischen und Karnischen Alpen auch Slowenien erreicht. In 
den Zentralalpen kommt sie nur in Nord- und Sudtirol vor. 
Nach Sauer & Chmelitschek (1976) kommt neben der 
subsp. praeustum eine weitere Unterart, die subsp. pseudo- 
violaceum vor, deren Verbreitungsgebiet sich auf die 
Karwendel- und Samnaungruppe, der Otztaler Alpen und der 
Dolomiten beschrankt. 
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Abb. 49. Idiogramm fur 
H. praeustum subsp. praeustum (W 10). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.3. 



Okologie: Die hier untersuchte subsp. praeustum kommt in 
hochmontanen bis subalpinen, warmebegiinstigten Rasen-, 
Felsrasen- und Zwergstrauchgesellschaften iiber kalkreichen 
Unterlagen vor (Conert 1976-1998). 

Chromosomenzahlen: Fur H. praeustum wurden in friiheren 
Untersuchungen Chromosomenzahlen von 2n = 18x = ± 126 
bis 20x = 147-154 gefunden (vgl. Roser 1998). 

Karyologie: Von H. praeustum wurden zwei Populationen 
aus den italienischen Alpen, eine aus den Dolomiten, Prov. 
Bozen (W 10) und eine vom Monte Baldo, Prov. Verona (Ro 
10232) karyologisch untersucht. 

Fiir die Population aus den Dolomiten (W 10) wurden 
Chromosomenzahlen von 2n = 112 festgestellt. In 15 Chro- 
mosomen liegt die 45S rDNA im subtelomerischen Bereich. 


Mit Ausnahme der Chromosomen 14 und 59 wurde in diesen 
Orten Chromomycin-positives Heterochromatin nachgewie- 
sen. Da in diesen beiden Chromosomen jedoch eine sekundii- 
re Einschniirung nachgewiesen wurde, handelt es sich wahr- 
scheinlich bei alien 15 45S rDNA-Bandern um NORs. Von 
den insgesamt 24 submetazentrischen Chromosomen sind 
acht Satellitenchromosomen. Es ergibt sich folgende Karyo- 
typformel: 81m 16sm SAT: 7m 8sm (Tabelle 3; Abb. 49). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
512,5 m ergibt sich eine Mittlere Chromosomenlange von Lm 
= 4,6 m. Aufgrund des relativ kleinen Chromosoms 112 (3,0 
m) folgt ein vergleichsweise niedriger GroBengradient-Index 
von Gi = 46,2%. Die Chromosomen dieses Satzes zeigen eine 
im Vergleich durchschnittliche Symmetrie (Si = 71,0%). 

Die chromosomalen Satelliten sind relativ groB. Da sich 
alle zudem in den kurzen Armen befinden, ist der Satelliten- 
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Index mit SATi = 2,0 sehr niedrig. Die Chromomycin- und 
45S rDNA-Bander dieser Stellen sind vergleichsweise stark 
ausgedehnt, was sich in hohen CMA- und 45S-Indizes von 
Hi(C) = 1,6% und 45Si = 1,8% ausdriickt. 

Im Chromosomensatz von H. praeustum der Population 
aus den Dolomiten wurden insgesamt 55 zumeist sehr ausge- 
dehnte DAPI-Bander nachgewiesen. Diese befinden sich mit 
Ausnahme des Chromosoms 9, das in beiden Armen DAPI- 
Bander besitzt und dem Chromosom 68, mit gleichlangen 
Armen, ausschlieBlich in den langen Chromosomenarmen. 
Der DAPI-Index ist durch die starke Ausdehnung der DAPI- 
Bander mit Hi(D) = 8,9% sehr hoch. 

Alle 15 Satellitenchromosomen und zwei weitere Nicht- 
Satellitenchromosomen besitzen im langen Arm ein 5S 
rDNA-Band. Da diese Bander relativ schmal sind, ergibt 
sich ein 5S-Index von nur 5Si = 0,9%. 


Abb. 50. Idiogramm fur 
H. praeustum subsp. praeustum (Ro 10232). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 

Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.5.3. 

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 47 Positionen 
im subtelomerischen Bereich. In den Chromosomen 35, 36, 
39 und 60 kommt sie - wie bei den beiden Unterarten von H. 
gervaisii - als Doppelbande vor. Die Chromosomen 5 und 50 
enthalten in beiden Armen COM2-Bander. In 20 Positionen 
(ca. 43%) sind die Orte der COM2-Bander zugleich DAPI- 
positiv. Der COM2-Index betragt COM2i = 2,5%. 

Fur die Population vom Monte Baldo (Ro 10232) wurden 
Chromosomenzahlen von 2n = 124 und 126 ermittelt. Der 
Satz mit 2n = 124 Chromosomen wurde karyologisch und 
cytogenetisch naher untersucht. In zwolf Chromosomen liegt 
die 45S rDNA in subtelomerischen Bereichen, die durchweg 
Chromomycin-positives Heterochromatin aufweisen und 
offenbar die NORs dieses Satzes sind. Insgesamt 32 Nicht- 
Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Folgende 
Karyotypformel kann damit fur diesen Chromosomensatz 
angegeben werden: 80m 32sm SAT: 12m (Tabelle 3; Abb. 50). 
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Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 548,4 
m ergibt sich eine Mittlere Chromosomenlange von Lm = 4,4 
m. Aus den unterschiedlichen Chromsomenlangen von 1 = 6,3- 
3,3 m resultiert ein mittlerer GroBengradient-Index von Gi = 
52,0%. Da hier keine der Satellitenchromosomen, dafur insge- 
samt 32 Nicht-Satellitenchromosomen, submetazentrisch sind, 
besitzten beide Herkiifte von H. praeustum subsp. praeustum 
annahernd gleiche Symmetrie-Indizes (Si = 70,3%). 

Die chromosomalen Satelliten sind wiederum relativ aus- 
gedehnt, woraus sich ein vergleichsweise niedriger Satel- 
liten-Index von SATi = 3,1 ergibt. Obwohl nur zehn 
Satellitenchromosomen vorliegen, die Chromomycin- und 
45S rDNA-Bander enthalten. liegen die Werte fur den CMA- 
und den 45S-Index mit Hi(C) = 45Si = 1,2% dennoch im 
mittleren Bereich. 

Im Chromosomensatz der Population vom Monte Baldo wur- 
den insgesamt 69 DAPI-Bander nachgewiesen. AuBer in den 
Chromosomen der Paare XXXII, XLIII und XLVIII liegen diese 
in den langen Armen. Letzteres Paar hat gleiche Armlangen. 
Alle submetazentrischen Chromosomen besitzen DAPI-Bander. 
Im Chromosom 13 kommen gleich zwei DAPI-Bander im lan¬ 
gen Arm vor. Der DAPI-Index ist durch die starke Ausdehnung 
der DAPI-Bander mit Hi(D) = 6,3% ebenfalls sehr hoch. 

Wiederum alle Satellitenchromosomen weisen im Arm 
ohne Satellit ein 5S l'DNA-Band auf. Weitere 5S rDNA- 
Bander kommen in den submetazentrischen Chromosomen 4 
und 14 sowie den metazentrischen Chromosomen 26, 57 und 
58 vor. In den Satellitenchromosomen der Paare XIV, XVII 
und XXVIII liegen weitere 5S rDNA-Bander jeweils im sub- 
telomerischen Bereich der langen Arme. Der Wert fur den 
5S-Index liegt mit 5Si = 1,2%, verglichen mit den anderen 
hochpolyploiden Arten dieser Untergattung, im mittleren 
Bereich. 

Die Satelliten-DNA COM2 befindet sich an 59 
Positionen. In den Chromosomen 75, 106, 107 und 109 
befindet sie sich interkalar, in den weiteren Chromosomen 
im ± subtelomerischen Bereich. In den Chromosomen 107 
und 109 kommt sie als Doppelbander vor. Die Chromosomen 
106, 121 und 124 besitzen in beiden Armen COM2-Bander. 
In 26 Positionen (ca. 46%) sind die Orte der COM2-Bander 
zugleich DAPI-positiv. Der COM2-Index liegt mit COM2i = 
3,0% im mittleren Bereich. 

3.1.4.6 H. adsurgens-Gruppe 

Das Gesamtareal der H. adsurgens-G ruppe ist disjunkt-eura- 
sisch. Das westliche Teilareal umfasst das ostliche 
Mitteleuropa, Siidosteuropa und das nordliche Kleinasien in 
denen die zwei hier untersuchten Arten H. adsurgens und H. 
planiculme vorkommen. Das ostliche Teilareal entspricht 
dem Verbreitungsgebiet von H. dahuricum (Kom.) Kitag., 
einer Art, die in Ostasien vom Baikalgebiet bis Kamtschatka 
und iiber die Mongolei und Nordostchina bis zur Korea- 
Halbinsel verbreitet ist (Honda 1930, Yurtsev 1964, 


Tzvelev 1976, Ma 1983, Probatova 1985, Wu & Kuo 
1987, Malyshev & Peshkova 1990). Zwischen beiden 
Teilarealen liegt eine Liicke von ca. 3200 km. Nach Lange 
(1995a) wird H. dahuricum aufgrund des Fehlens der fur die 
anderen beiden Arten charakteristischen Struktur der 
Blattspreitenepidermis jedoch nicht zur H. adsurgens- 
Gruppe gerechnet. Alle drei Arten sind hochpolyploid mit 
zumeist einer Ploidiestufe von 18x. Fur H. dahuricum wird 
unter Berufung auf eine Chromosomenzahlung durch 
Zhukova (1969) gelegentlich auch die Zahl von 2n = 4x = 
28 wiedergegeben (vgl. Lange 1995a), jedoch wurde diese 
Angabe durch Zhukova & Petrovsky (1975) korrigiert, da 
eine Fehlbestimmung des Materials zugrunde lag. 

3.1.4.6.1 H. adsurgens 

Verbreitung: Helictotrichon adsurgens besitzt einen karpa- 
tisch-balkanischen Verbreitungsschwerpunkt. Die meisten 
Vorkommen liegen in den sildlich des Nordlichen 
Karpatenbogens liegenden Gebirgen und Hochlandern, die 
das Alfold und das rumanische Donautiefland umgeben (Ost 
und Siidkarpaten, Siebenbiirgen, ungarische Hiigellander, 
Ost- und Siidostauslaufer der Alpen). Ein isoliertes 
Vorkommen liegt in der Kolchis, d.h. im Pontischen Gebirge 
in der nordostlichen Tiirkei (vgl. Lange 1995a). 

Okologie: Helictotrichon adsurgens kommt in thermophilen 
Rasengesellschaften und offenen Kiefernwaldern von der 
kollinen bis zur (hoch-)montanen, seltener bis zur subalpi- 
nen Stufe vor. Fur eine infraspezifische Gliederung von H. 
adsurgens wurden zwar schon verschiedene Vorschlage 
unterbreitet (u.a. Holub 1961, 1977; Sauer & 

Chmelitschek 1976; Lange 1995a), eine wirklich iiberzeu- 
gende Losung der taxonomischen Probleme ist jedoch erst, 
ahnlich wie bei der H. blaui- Gruppe, von der kritischen 
Revision des gesamten Formenkreises zu erwarten. 

Chromosomenzahlen: Fur H. adsurgens werden 

Chromosomenzahlen von 2n = 15x, 16x, 17x und 18x = ± 
100, ± 112, ± 116 und ± 120-126-129 angegeben (vgl. Roser 
1998). 

Karyologie: Im Chromosomensatz von H. adsurgens aus 
dem Retezat-Gebirge in Rumanien (Ro 9575) konnten unter 
den 2n = 126 insgesamt 20 submetazentrische Chromosomen 
festgestellt werden. Die 45S rDNA liegt im subtelomeri¬ 
schen Bereich von 14 und im interkalaren Bereich von wei¬ 
teren vier Chromosomen (2, 26, 37, 114), bei zwei von ihnen 
in beiden Armen. Chromomycin-positives Heterochromatin 
und sekundare Einschniirungen konnten in den Bereichen 
der 45S rDNA-Hybridisierungsstellen - vermutlich prapara- 
tebedingt - in dieser Untersuchung nicht nachgewiesen wer¬ 
den. Fiir die gleiche Population wurden in einer separaten 
Farbung mit den Fluorochromen Chromomycin und DAPI 
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Abb. 51. Idiogramm fur 
H. adsurgens (Ro 9575). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.6.1. 


insgesamt jedoch 14 Chromomycin-positive Bander im sub- 
telomerischen Bereich nachgewiesen. Unter der Annahme, 
dass die 14 Stellen der 45S rDNA in den subtelomerischen 
Bereichen demzufolge die NORs des untersuchten 
Chromosomensatzes darstellen, ergibt sich folgende 
Karyotypformel: 92m 20sm SAT: 14m (Tabelle 3; Abb. 51). 

Da die Chromosomen der untersuchten Metaphaseplatte 
nicht vollstandig kondensiert vorliegen (Ubergang von der 
Pro- zur Metaphase) ergibt sich eine groBe Mittlere 
Chromosomenlange von Lm = 8,3 m (L = 1045,8 m). Die 


Langenvarianz der Chromosomen ist fur hochpolyploide 
Arten relativ gering, was einen vergleichsweise hohen 
GroBengradient-Index von Gi = 58,1% bedingt. Der 
Symmetrie-Index liegt mit Si = 75,2% im mittleren Bereich 
Die Ausdehnung der chromosomalen Satelliten ergibt den 
moderaten Satelliten-Index von SATi = 6,2. Trotz der weite- 
ren sechs, jedoch schmalen interkalaren 45S rDNA-Bander, 
in den Chromosomen 26 und 37 sogar in beiden Armen vor- 
kommend, liegt der Wert fur den 45S-Index mit 45Si = 0,9% 
ebenfalls im mittleren Bereich. 
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Insgesamt wurden 79 DAPI-Bander nachgewiesen. Diese 
befinden sich in den Chromosomen 11, 17 und 74 in beiden 
Armen. Ansonsten liegen sie jeweils nur in einem und mit 
Ausnahme der Chromosomen 7, 66, 70, 85 und 86 im langen 
Arm. Die Satellitenchromosomen 10 und 117 besitzen im 
langen Arm zwei DAPI-Bander. Trotz der relativ zahlreichen 
DAPI-Bander ergibt sich aufgrund ihrer z.T. geringen 
Ausdehnung ein vergleichsweise niedriger DAPI-Index von 
Hi(D) = 3,1%. 

Von den 20 Bandern der 5S rDNA liegen zehn in den 
Satellitenchromosomen im Arm ohne Satellit und zehn in 
Nicht-Satellitenchromosomen. Der 5S-Index betragt 5Si = 
0 , 8 %. 

Die Satelliten-DNA COM2 liegt an 35 Positionen. Mit 
Ausnahme der Chromosomen 39, 63, 89 undll6 liegen diese 
im subtelomerischen Bereich. Nur die Chromosomen 24, 25 
und 74 besitzen in beiden Armen COM2-Bander, die anderen 
jeweils nur in einem Arm. Insgesamt 17 Stellen (ca. 49%) 
der Satelliten-DNA COM2 sind zugleich DAPI-positiv. Der 
COM2-Index ist mit COM2i = 1,1% niedrig. 

3.1.4. 6 . 2 H. planiculme 

Verbreitung: Das Gesamtareal von Helictotrichon planicul¬ 
me ist bis jetzt nicht vollstandig bekannt. Mit Sicherheit 
kommt diese Art in den Ostsudeten, den Beskiden, der Tatra 
sowie den Waldkarpaten vor (vgl. Sauer & Chmelitschek 
1976, Lange 1995a). In den Ost- und Siidkarpaten sowie im 
nordlichen Vorland der Tatra existieren offenbar Ubergangs- 
formen (Hybridpopulationen?) zu H. adsurgens, die taxono- 
misch bislang nicht eingehend untersucht worden sind. Die 
Art kommt nicht in den Alpen vor. 

Okologie: Helictotrichon planiculme zeigt ungewohnliche 
Standortsanspriiche, da diese Art in feuchten, quelligen 
Wiesen iiber kristallinem Gestein oder anderen sauren 
Substraten vorkommt. Die Vorkommen liegen in der hoch- 
montanen bis subalpinen Stufe (1000-1900 m). 

Chromosomenzahlen: Friihere Chromosomenzahlungen 
ergaben zumeist 2n = 120-126, damit offenbar einer 18x- 
Ploidie entsprechend: vgl. Bolkhovskikh et al. (1969) und 
Frey et al. (1977; Polen). 

Karyologie: Das hier untersuchte Material von H. planicul¬ 
me aus den Sudeten, gesammelt in der Nahe der 
Typuslokalitat (H 401), hat 2n = ca. 18x = 123. Der Chromo- 
somensatz weist 23 submetazentrische Chromosomen auf. 
Die 45S rDNA befindet sich im subtelomerischen Bereich 
von 14 Chromosomen. Da an diesen Orten - vermutlich pra- 
paratebedingt - kein Chromomycin-positives Heterochroma¬ 
tin nachgewiesen werden konnte und nur die fiinf Chromo¬ 
somen 3, 5, 6, 7 und 52 hier eine erkennbare sekundare Ein- 
schnurung besitzen, lasst sich nicht angeben, ob alle 45S 


rDNA-Bander Nukleolenbildungsorten entsprechen (wahr- 
scheinliche Karyotypformel: 86m 23sm SAT: 14m - Tabelle 
3; Abb. 52). 

Aus der Gesamtlange des Chromosomensatzes von L = 
660,0 m ergibt sich eine fiir polyploide Arten gewohnliche 
Mittlere Chromosomenlange von Lm = 5,4 m. Die Werte 
fiir den GroBengradient-Index (Gi = 53,6%) und den 
Symmetrie-Index (Si = 71,3%) liegen ebenfalls im mittleren 
Bereich beziiglich der hochpolyploiden Arten dieser 
Untergattung. 

Aufgrund der Ausdehnung der Satelliten bzw. 45S rDNA- 
Bander (bei fehlender sekundarer Einschniirung), resultiert 
ein vergleichsweise niedriger Satelliten-Index von SATi = 
3,8. Der 45S-Index liegt jedoch mit 45Si = 1,3% im iiblichen 
Bereich. 

Die insgesamt 68 ± ausgedehnten DAPI-Bander fiihren zu 
einem DAPI-Index von Hi(D) = 4,8%. Mit Ausnahme der 
Chromosomen 31, 49, 67 und 81 liegen die DAPI-Bander in 
den langen Armen. Die 45S rDNA-enthaltenden Chromo¬ 
somen 4 und 37 besitzen keine DAPI-Bander, wahrend in 
den anderen DAPI-positives Heterochromatin nachgewiesen 
werden konnte. 

Die insgesamt 23 Stellen mit 5S rDNA bedingen einen 
5S-Index von 5Si = 1.5%. Alle 14 Chromosomen mit 45S 
rDNA besitzen 5S rDNA-Bander im langen Chromosomen- 
arm. Im Chomosom 15 befindet es sich im subtelomerischen 
Bereich, wahrend sie ansonsten interkalar liegen. Die weite- 
ren neun Orte mit 5S rDNA sind in den metazentrischen 
Nicht-Satellitenchromosomen 16, 17, 30, 39, 71, 96, 115 
und 116 lokalisiert. Das Chromosom 71 besitzt gleichzeitig 
zwei 5S rDNA-Bander im kurzen Chromosomenarm. 

Satelliten-DNA COM2 kommt an 53 Positionen vor. In 
den Chromosomen 41 und 98 liegen diese interkalar, in alien 
anderen Chromosomen subtelomerisch. Sechs Chromoso¬ 
men haben subtelomerische COM2-Bander in beiden Armen. 
Bei 22 COM2-Bandern (ca. 41%) wurde zugleich DAPI- 
positives Heterochromatin nachgewiesen. Der COM2-Index 
betragt COM2i = 2,6%. 

3.1.4.7 H. lusitanicum 

Verbreitung: Helictotrichon lusitanicum ist ein Endemit der 
Serra de Nogueira siidwestlich von Braganga in Nordost- 
portugal. Die Art ist nur von der Typuslokalitat bekannt 
(Romero Zarco 1984a). 

Okologie: Die Art kommt in der montanen Region auf ser- 
pentinitischem Gestein vor. 

Chromosomenzahlen: Eine Chromosomenzahl mit 2n = 18x 
= 126 wird durch Roser (1998) angegeben. 

Karyologie: Fiir H. lusitanicum (Ro 3710) wurden hier Chro¬ 
mosomenzahlen von 2n = 133 und 138 ermittelt, was einem 
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Abb. 52. Idiogramm fur 
H. planiculme (H 401). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.6.2. 


19x- bzw. 20x-Niveau entsprechen diirfte. Diese Art hat damit 
die hochsten Chromosomenzahlen alter hier untersuchten 
Taxa. Die Population mit 2n = 138 wurde karyologisch und 
molekular-cytogenetisch genauer charakterisiert. Die Hybridi- 
sierungsstellen der 45S rDNA befinden sich im subtelomeri- 
schen Bereich der kurzen Arme von 14 Chromosomen. Diese 
Orte besitzen zugleich Chromomycin-positives Heterochroma¬ 
tin und diirften die NORs dieses Chromosomensatzes darstel- 
len. Von den insgesamt 18 submetazentrischen Chromosomen 
besitzen zwei eine NOR (44 und 72). Diese Art wird durch fol- 


gende Karyotypformel gekennzeichnet: 108m 16sm SAT: 12m 
2sm (Tabelle 3; Abb. 53; Tafel 6: D). 

Sowohl beziiglich der Mittleren Chromosomenlange von 
Lm = 5,6 m, der Unterschiede zwischen langstem und kiir- 
zestem Chromosom von 1 = 7,0-5,6 m (Gi = 57,1%) und der 
Symmetric der Chromosomen (Si = 75,6%) ergeben sich fur 
H. lusitanicum Werte, die auch fur andere polyploide Taxa 
iiblich sind. 

Auch im Hinblick auf die Ausdehnung der chromosoma- 
len Satelliten und den Anteil der 45S rDNA sind die Werte 
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Helictotrichon subg. Pratavenastrum 
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Abb. 53. Idiogramm fur 
H. lusitanicum (Ro 3710). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.1.4.7. 


moderat (SATi = 4,6; 45Si = 1,0%). Neben dem Chromomy- 
cin-positiven Heterochromatin in den Regionen der chromo- 
somalen Satelliten kommen weitere Chromomycin-Bander 
im subtelomerischen Bereich von 17 Nicht-Satellitenchro- 
mosomen vor. Davon liegen sechs in den kurzen Armen und 
und elf in den langen Armen. Der CMA-Index liegt daher 
relativ hoch [Hi(C) = 1,6%]. 

DAPI-Bander konnten an den Chromosomenenden von nur 
29 Chromosomen, zehn in den kurzen und 19 in den langen 
Armen, nachgewiesen werden. Starke Ausdehnung (> 0,8 m) 
zeigen die Bander jedoch nur in 11 Positionen. Es ergibt sich 
daher der sehr niedrige DAPI-Index von Hi(D) = 1,5%. 


Alle 14 Satellitenchromosomen besitzen Bander der 5S 
rDNA interkalar (zentromernah) in den langen Armen. Darii- 
berhinaus kommen weitere 5S rDNA-Bander in 17 
Chromosomen ebenfalls interkalar vor. Die Chromosomen 
34 und 80 zeigen 5S rDNA-Bander in beiden Armen. Mit 
Ausnahme der Chromosomen 81 und 82 liegen die anderen 
in den langen Armen. Acht davon liegen starker zentromer¬ 
nah, die anderen sieben eher telomernah. Die Ausdehnung 
der 5S rDNA-Bander in Bezug auf die Gesamtchromoso- 
menlange ist mit 5Si = 1,2% moderat. 

Stellen der Satelliten-DNA COM2 befinden sich bei H. 
lusitanicum an insgesamt 47 Positionen im subtelomeri- 
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Abb. 54. Idiogramm fur 
Agrostis capillaris (Ro 10660). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.2. 


schen Bereich. Davon enthalten nur die Chromosomen 83 
und 114 die Satelliten-DNA COM2 in beiden Armen. In 17 
Chromosomen kommt sie in den kurzen, in 23 in den langen 
Armen vor. Die Chromosomen 37, 38 und 112 mit r = 1 
haben Satelliten-DNA COM2 in jeweils einem ihrer Arme. 
Der COM2-Index liegt mit COM2i = 1,3% vergleichsweise 
niedrig. Zehn der 47 Satelliten-DNA COM2-Bander (ca. 
21%) sind gleichzeitig DAPI-positiv. 

3.2 Agrostis capillaris 

Verbreitung: Agrostis capillaris besitzt ein eurasisches 
Verbreitungsgebiet. Die Art kommt in fast ganz Europa, in 
Asien und Nordafrika vor. Dariiber hinaus wurde sie welt- 
weit verschleppt (Conert 1976-1998). 

Okologie: Das ausdauernde Gras ist von der Ebene bis in die 
subalpine Stufe sehr haufig anzutreffen. Es kommt auf fri- 
schen, kalkarmen, wenig nahrstoffreichen, rohen oder 
humosen Lehm- und Sandboden vor (Conert 2000). 

Chromosomenzahlen: Tetraploide Chromosomenzahlen 
von 2n = 28 werden von Jones (1956; GroBbritannien), 
Love & Love (1956; Island), Sorsa (1962; Finnland), 
Hedberg & Hedberg (1964; Schweden), Heitz (1967; 
Frankreich), Gadella & Kliphuis (1968a; Niederlande), 
V ovk (1970; Ukraine), Widen (1971; Finnland), 
Sokolovskaja & Probatova (1974; Kurilen), Meerts & 
Lefebvre (1989; Belgien), Edgar & Forde (1991; 
Neuseeland) und Kozuharov & Petrova (1991; Pirin Mt., 
Bulgarien) angegeben. Chromosomenzahlen von 2n = 28-31, 
33-35, 41 ermittelten Stuckey & Banfield (1946; Rhode 
Island und angrenzende Gebiete, USA) und 2n = 28, 32, 34 
Bowden (1960; Kanada). 

Karyologie: Der Chromosomensatz von Agrostis capillaris 
aus der Oberlausitz (Ro 10660) besitzt 2n = 28 Chromoso¬ 
men. Sechs Chromosomen weisen im Bereich der 45S rDNA- 


Loci eine sekundare Einschnurung auf, die jeweils einen sehr 
groBen Satelliten abtrennen. Drei dieser Satellitenchromoso- 
men sind submetazentrisch. Daraus ergibt sich folgende 
Karyotypformel: 22m SAT: 3m 3sm (Tabelle 3; Abb. 54). 

Wahrend der Chromosomensatz beziiglich der Mittleren 
Chromosomenlange (Lm = 4,1 m), dem GroBengradient- 

Index (Gi = 59,1%) und dem Symmetrie-Index (Si = 79,1%) 
relativ unauffallig ist, resultiert aus der starken Ausdehnung 
der chromosomalen Satelliten ein sehr niedriger Satelliten- 
Index von SATi = 0,9. Der 45S-Index ist mit 45Si = 3,0% 
relativ hoch. 

Die groBe Zahl von 27, z.T. sehr breiten DAPI-positiven 
Heterochromatinbandern. die ausschlieBlich an den Chromo- 
somenenden nachgewiesen wurden, ergeben einen hohen 
DAPI-Index von Hi(D) = 9,0%. In den Chromosomen 3, 4 
und 11 liegen die DAPI-Bander jeweils distal der 45S 
rDNA-Bander im Satelliten. Ein fehlender Nachweis des 
Chromomycins ist offenbar praparationsbedingt. 

Die 5S rDNA-Bander befinden sich interkalar in den vier 
Nicht-Satellitenchromosomen 6, 7, 10 und 13 und in den zwei 
Satellitenchromosomen 4 und 11. Mit einem 5S-Index von 
5Si = 1,5% erreichen die Bander dieser Sequenz einen Anteil 
an der Gesamtchromosomenlange der Satzes, der bereits in 
der Gattung Helictotrichon relativ konstant auftrat. 

Die fur Helictotrichon subg. Helictotrichon spezifische 
Satelliten-DNA CON2 (Grebenstein et al. 1996) wurde 
auch bei A. capillaris an den Chromosomenenden in 15 
Regionen sowie in den Bereichen der 5S rDNA-Bander der 
Chromosomen 6, 7, 10 und 11 nachgewiesen. Der CON2- 
Index betragt CON2i = 3,8%. Ebenso wie bei H. subg. 
Helictotrichon lasst sich demgegeniiber die 5S rDNA- 
Sequenz nicht in den subtelomerischen Bandern der 
Satelliten-DNA CON2 nachweisen. 


3.3 Ammophila arenaria subsp. arundinacea 

Verbreitung: Die Art ist an den Kiisten Europas verbreitet. 
Alle nordlich von Portugal wachsenden Pflanzen gehoren 
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Agrostis / Ammophila / Amphibromus 


Abb. 55. Idiogramm fur 
Ammophila arenaria subsp. arundinacea 
(HB Lisboa 742). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.3. 



zur subsp. arenaria , siidlich dieser Grenze wachst die subsp. 
arundinacea. Letztere Unterart ist im ganzen Mittelmeerge- 
biet verbreitet. Synanthrope Vorkommen liegen in Siidafri- 
ka, Australien, Nordamerika und der ehemaligen UdSSR 
(Conert 1976-1998). 

Okologie: Die ausdauernde Art gedeiht an der Kiiste auf 
basenreichen Flugsanddiinen (WeiBdunen). Sie ist salztole- 
rant und wird haufig zur Diinenbefestigung angepflanzt. Im 
Binnenland kommt sie ebenfalls angepflanzt auf Sandfel- 
dern und an sandigen Boschungen vor. Aus der Kultur ver- 
wildert findet sie sich gelegentlich an Ufern und Bahndam- 
men (Conert 1976-1998). 

Chromosomenzahlen: Tetraploide Chromosomenzahlen 
von 2n = 28 sind fur Ammophila arenaria - ohne Angaben 
der Unterarten - Tischler (1950) zusammengefasst und 
werden desweiteren von Wentworth et al. (1991; GroBbri- 
tannien, Irland) sowie Spies et al. (1996; Siidafrika) angege- 
ben. Eine oktoploide Chromosomenzahl von n = 28 wurde in 
Tischler (1950) notiert. Diploide Sippen mit 2n = 14 sind in 
Conert (1976-1998) ohne nahere Angaben verzeichnet. 

Karyologie: Auch der hier untersuchte Chromosomensatz 
von Ammophila arenaria subsp. arundinacea aus Siidportu- 
gal (HB Lisboa 742) ist tetraploid (2n = 28). Offenbar han- 
delt es sich bei den acht breiten Hybridisierungsorten der 
45S rDNA, die zugleich Chromomycin-positiv sind um Orte 
der Nukleolenbildung. Ahnlich wie bei den sechs Satelliten- 
chromosomen von Agrostis capillaris sind die Satelliten 
sehr groB. In den Chromosomen 3, 7, 9 und 19 liegen die 
45S- und Chromomycin-Bander nahe der primaren Ein- 
schniirung, beim Chromosom 3 sogar direkt im Bereich der 
primaren Einschniirung. Es ergibt sich folgende Karyotyp- 
formel: 18m 4sm SAT: 6m (Tabelle 3; Abb. 55). 


Die Mittlere Chromosomenlange (Lm = 5,9 m) und die 
Symmetrie des Chromosomensatzes (Si = 78,0%) zeigen 
Werte wie sie bei der Mehrheit der hier untersuchten Taxa 
anzutreffen sind. Die Liingenunterschiede zwischen groBtem 
und kleinstem Chromosom von 1 = 10,0-4,0 m sind jedoch 
sehr ausgepragt (Gi = 40,0%). Aufgrund der sehr groBen 
Satelliten - ahnlich A. capillaris und stark abweichend von 
denen der Taxa von Helictotrichon - ergibt sich ein 
Satelliten-Index von SATi = 0,5. 

Die 45S- und Chromomycin-Bander sind besonders in den 
Chromosomen, wo sie zentromernah liegen, sehr breit. 
Daraus resultieren die hohen Werte fur den 45S- und den 
CMA-Index von 45Si = Hi(C) = 2,5%. 

In 18 Chromosomen kommen insgesamt 24 Regionen mit 
DAPI-positivem Heterochromatin vor. Die Chromosomen 3, 

5 und 17 besitzen DAPI-Bander im subtelomerischen 
Bereich jeweils beider Arme. Die Chromosomen 5, 11, 17, 
24 und 26 weisen interkalare bzw. zentromernahe DAPI- 
Bander auf. In den Chromosomen 4, 8 und 24 kommen, wie 
bei A. capillaris, DAPI-Bander jeweils distal zur NOR vor. 
Der DAPI-Index betragt Hi(D) = 5,0%. 

Der Nachweis von nur vier sehr schmalen 
Hybridisierungsstellen der 5S rDNA ergibt einen vergleichs- 
weise niedrigen 5S-Index von 5Si = 0,4%. Zwei der 5S 
rDNA-Bander liegen in den Satellitenchromosomen 4 und 8 
in den Armen, die keine NORs besitzen. Die anderen beiden 
5S rDNA-Bander befinden sich in den kurzen Armen der 
Chromosomen 6 und 10. 

3.4 Amphibromus nervosus 

Verbreitung: Endemisch in New South Wales, australisches 
Hauptstadtgebiet, Victoria, West- und Siidaustralien (Jacobs 

6 Lapinpuro 1986, Weiller et al. 1995). 
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Abb. 56. Idiogramm fur 
Amphibromus nervosus (Ro 10764). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.4. 



Abb. 57. Idiogramm fur 
Amphibromus nervosus (Ro 10770). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.4. 


Okologie: Die Art kommt in Auen und auf Uferboschungen 
von Fliissen des siidlichen australischen Festlandes vor 
(Weiller et at. 1995). 

Chromosomenzahlen: Fiir die Gattung Amphibromus exis- 
tieren bislang keine veroffentlichten Chromosomenzahlen. 

Karyologie: Von Amphibromus nervosus wurden zwei 
Populationen, eine aus Victoria (Ro 10764) und eine weite- 
re aus New South Wales (Ro 10770) untersucht. Die Chro- 
mosomen beider hexaploiden Flerkiinfte sind relativ klein, 
zeigen starke Langenunterschiede der Chromosomen unter- 
einander und eine vergleichsweise hohe Asymmetrie. Von 
den 2n = 42 Chromosomen besitzen jeweils vier einen Satel- 
liten. Es wurden nur wenige (Ro 10764) bzw. keine (Ro 
10770) DAPI-Bander nachgewiesen. 

In der Population aus Victoria (Ro 10764) sind sechs 
Chromosomen - davon zwei Satellitenchromosomen - subme- 
tazentrisch anzusprechen (34m 4sm SAT: 2m 2sm - Tabelle 3; 
Abb. 56). Die ChromosomengroBen von 1 = 5,3-2,4 m erge- 
ben einen GroBengradient-Index von Gi = 45,2%. Die 
Mittleren Chromosomenlange betragt Lm = 3,6 m. Mit einem 
Symmetrie-Index von Si = 68,9% ist der Satz etwas asymme- 
trischer als der der Population aus New South Wales (s.u.). 

Die 45S rDNA befindet sich in den Chromosomen 1 und 
2 zu beiden Seiten der sekundaren Einschniirung. In den 
Chromosomen 3 und 4 liegen die 45S rDNA-Bander dage- 
gen nur distal zur sekundaren Einschniirung, wahrend sich 


proximal die Bander der 5S rDNA befinden. Alle vier Loci 
der 45S rDNA sind Chromomycin-positiv. Aufgrund ihrer 
geringen Ausdehnung ergeben sich die niedrigen Werte von 
45Si = Hi(C) = 1,0%. Die Satelliten sind jedoch sehr groB, 
woraus ein niedriger SATi von 1,3 resultiert. Sie liegen stets 
in den langen Chromosomenarmen. DAPI-positives Hetero¬ 
chromatin befindet sich lediglich in fiinf Chromosomen im 
subtelomerischen Bereich [niedriger DAPI-Index Hi(D) = 
0,7%]. Aufgrund des Vorkommens von nur zwei 5S rDNA- 
Bandern ist auch der 5S-Index mit 5Si = 0,7% sehr niedrig. 
Diese 5S rDNA-Loci befinden sich in den Chromosomen 3 
und 4 proximal zur NOR. 

In der Population aus New South Wales (Ro 10770) sind 
alle vier Satellitenchromosomen submetazentrisch. Alle 
weiteren Chromosomen sind metazentrisch (38m SAT: 4sm 
- Tabelle 3; Abb. 57), so dass der Chromosomensatz im 
Vergleich zur Herkunft aus Victoria insgesamt etwas sym- 
metrischer ist (Si = 73,0%), jedoch starkere Langenvari- 
anzen der Chromosomen aufweist (Gi = 38,9%). 

Die 45S rDNA befindet sich in den Chromosomen 1 und 2 
proximal, in den Chromosomen 4 und 10 distal der sekundaren 
Einschniirung. Diese Loci sind zudem Chromomycin-positiv. 
Wie bei der Herkunft aus Victoria besitzen zwei der vier 
Satellitenchromosomen (4 und 10) 5S rDNA-Bander proximal 
zur sekundaren Einschniirung. Die 45S- und CMA-Indizes 
betragen 45Si = Hi(C) = 1,4%. Da die sehr groBen Satelliten 
auch hier ein Teil der langen Arme sind, ergibt sich beziiglich 
der Population Ro 10764 ein annahernd gleicher Satelliten- 
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Arrhenatherum 


Abb. 58. Idiogramm fur 
Arrhenatherum elatius (W 77). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.5. 



Index von SATi = 1,4. Aufgrund der etwas hoheren Mittleren 
ChromosomengroBe (Lm = 4,5 m) ist der 5S-Index mit 5Si = 
0,3% noch niedriger. Wie in der Herkunft Ro 10764 kommen 
jedoch die zwei 5S rDNA-Loci auch proximal zur NOR vor, 
wie es innerhalb der Gattung Helictotrichon nur bei einzelnen 
Chromosomen bzw. Chromosomensatzen gefunden wurde 
(z.B. von H. bromoides, H. aetolicum, H. gervaisii und H. 
agropyroides). DAPI-positives Heterochromatin wurde in die- 
sem Chromosomensatz nicht nachgewiesen. 

Die Population Ro 10764 wurde auf das Vorkommen der 
Satelliten-DNA CONI, die Population 10770 auf das 
Vorkommen der Satelliten-DNA CON2 getestet. Beide 
Satelliten-DNAs kommen nicht vor. 

3.5 Arrhenatherum elatius subsp. elatius 

Verbreitung: Arrhenatherum elatius ist eine morphologisch 
sehr variable Art, bei der eine Reihe von Varietaten und 
Formen unterschieden werden konnen (vgl. Conert 1976- 
1998), die z.T. als eigene Unterarten angesehen werden (vgl. 
Romero Zarco 1985c). Die Art kommt mit Ausnahme der 
arktischen Gebiete in ganz Europa und in Nordafrika vor. In 
Sudeuropa und Nordafrika (Algerien und Marokko) gedeiht 
sie nur in den Gebirgen. Auf Kreta kommt die Art nicht vor. 
Als Futtergras kultiviert und auch verwildert ist A. elatius 
heute in alien ozeanisch-temperaten Zonen weltweit verbrei- 
tet (vgl. Conert 1976-1998). 

Okologie: Das ausdauernde Gras ist im Zentrum seines 
Areals verbreitet und haufig. Es wachst von der Ebene bis in 
die mittlere Gebirgslage. In Tieflagen kommt es vor allem in 
Fettwiesen und grasreicher Ruderalvegetation, an Wegran- 
dern, Graben, an Bahndammen sowie im Saum von Gebii- 
schen, lichten Waldstellen und Steinbriichen vor. In hoheren 
Lagen ist die Art vor allem auf nahrstoffreichen Ruderal- 


standorten und auf mikroklimatisch warmebegunstigen Wie- 
senstandorten zu finden. Eine Besonderheit sind die Vor¬ 
kommen in montanen Naturgrashalden. Besiedelt werden 
nahrstoff- und basenreiche, milde bis maBig saure, feuchte 
bis maBig trockene, lockere und durchlassige lehmige Bo- 
den. Die Art bevorzugt Gegenden mit milden Wintern sowie 
warmen und maBig feuchten Sommern (Conert 1976-1998). 

Chromosomenzahlen: Ohne Angaben der Unterarten wur- 
den folgende Chromosomenzahlen verzeichnet, 2n = 14: 
Chopanov & Yurtsev (1976; Turkmenistan), Devesa et al. 
(1990; Spanien), 2n = 28: vgl. Tischler (1950), vgl. Love & 
Love (1956), Probatova & Sokolovskaja (1978; Da- 
gestanskaya Respublika), vgl. Skalinska et al. (1978; 
Polen), vgl. Goldblatt (1981. 1984), vgl. Goldblatt & 
Johnson (1994), vgl. Sorokin (1993), Nazarowa & Gou¬ 
kasian (1995; Armenien), 2n = 42: Bowden & Senn (1962; 
Uruguay) bzw. n = 28: Mehra & Sharma (1975; Indien, 
Himalaja). Fur die subsp. elatius selbst werden diploide 
Chromosomenzahlen von 2n = 14: Favarger et al. (1979; 
Marokko) sowie tetraploide Zahlen von 2n = 28: vgl. Fedo¬ 
rov (1969) und Romero Zarco (1985c; Spanien) angegeben. 

Karyologie: Bei der untersuchten Herkunft von Arrhe¬ 
natherum elatius aus einer angesaten Wiese (W 77) wurden 
2n = 28 Chromosomen sowie eine nicht konstante Zahl von 
bis zu vier B-Chromosomen nachgewiesen. Ein Chromoso¬ 
mensatz ohne B-Chromosomen wird hier vorgestellt. 
Entsprechend den Studien von Sorokin (1993) sind alle 28 
Chromosomen metazentrisch. Davon besitzen vier jeweils 
einen deutlich erkennbaren chromosomalen Satelliten (24m 
SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 58; Tafel 8: A). 

Der Chromosomensatz mit einer Mittleren Chromoso- 
menlange von Lm = 6,8 m ist durch eine hohe Symmetric 
(hoher Si = 85,7%) und durch geringe GroBenvarianzen von 
1 = 9,0-6,6 m (hoher Gi = 69,4%) gekennzeichnet. 
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Abb. 59. Idiogramm fur 
Avena macrostachya (CC 7068). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.6. 


Aufgrund der langen chromosomalen Satelliten ist der Satel- 
liten-Index mit SATi =1,5 sehr niedrig. Die 45S rDNA hybridi- 
sierte zu beiden Seiten der sekundaren Einschniirungen, die 
zugleich Chromomycin-positives Heterochromatin enthalten. 
Der 45S- sowie der CMA-Index betragen 45Si = Hi(C) = 1,6%. 

Mit Ausnahme jeweils ernes Armes der Chromosomen 4, 12, 
15 und 21 besitzen alle Chromosomen im subtelomerischen 
Bereich beider Arme ausgedehnte und recht einheitlich groBe 
DAPI-Bander. Der DAPI-Index ist mit Hi(D) = 6,8% relativ 
hoch. Interkalare und subtelozentrische Giemsa-C-Bander 
(Grebenstein 1992, Mitchell et al. 2003) konnten mit den 
basenspezifischen Farbstoffen Chromomycin und DAPI nicht 
gekennzeichnet werden. 

Der Nachweis von insgesamt 14 ± ausgedehnten 5S rDNA- 
Bandern ergibt einen hohen 5S-Index von 5Si = 2,2%. Vier der 
5S rDNA-Bander befinden sich im Bereich der sekundaren 
Einschnurung inmitten der 45S rDNA (siehe Kap. 4.2.3). 
Weitere fiinf Bander der 5S rDNA liegen in den 
Satellitenchromosomen in den Armen ohne Satellit. Im 
Chromosom 26 befinden sich zwei 5S rDNA-Bander nebenei- 
nander. Die anderen fiinf 5S rDNA-Bander liegen in Nicht- 
Satellitenchromosomen jeweils im interkalaren, jedoch telomer- 
nahen Bereich. Damit ist A. elatius die einzige Art, bei der die 
5S rDNA in den Satellitenchromosomen in der NOR. in den 
Armen ohne Satellit und zugleich auch in Nicht- 
Satellitenchromosomen vorkommt. Die Satelliten-DNA CONI 
wurde nicht nachgewiesen (CONli = 0,0%). 

3.6 Avena macrostachya 

Verbreitung: Bei A. macrostachya handelt es sich um eine 
endemische Art Algeriens, die nur aus den Hochlagen (1500- 
2200 m) von drei Gebirgsziigen des zentralen Tell-Atlas 


nordlich des Hochlands der Schotts bekannt ist (Djurdjura, 
Aures, Mts. de Bellezma; vgl. Maire & Weiller 1953, 
Quezel & Santa 1962). Die hier untersuchten Pflanzen 
gehen zuriick auf eine Aufsammlung im Djurdjura, die von 
Dr. J. W. Martens (Winnipeg) im Jahre 1972 gemacht wurde. 

Okologie: Die einzige ausdauernde Art der Gattung Avena 
kommt in einer Hohe von 1500 bis 2200 m an Felshangen 
sowie in Weideland und Gebirgswiesen vor (Baum & 
Rajhathy 1976). 

Chromosomenzahlen: Die friiheren Chromosomenzahlun- 
gen ergaben fur A. macrostachya 2n = 28 (Baum & Raj¬ 
hathy 1976, Postoyko & Hutchinson 1986, Fominaya et 
al. 1988). 

Karyologie: Im Chromosomensatz von Avena macrostachya 
(CC 7068) wurden unter den 2n = 28 metazentrischen Chro¬ 
mosomen acht Satellitenchromosomen ermittelt (20m SAT: 
8m - Tabelle 3; Abb. 59; Tafel 3: B). 

Der Satz besitzt relativ groBe Chromosomen (Fm = 8,4 
m), die vergleichsweise symmetrisch sind (hoher Si = 
88,4%), und eine geringe Langenvarianz zwischen groBtem 
(1 = 9,8 m) und kleinstem Chromosom (1 = 6,8 m; hoher 
Gi = 69,2%). Er ist in diesen Merkmalen dem Chromoso¬ 
mensatz von Helictotrichon jahandiezii (Kap. 3.1.2.1 und 
Tafel 3) sehr ahnlich. 

Die chromosomalen Satelliten sind beziiglich ihrer jeweili- 
gen Chromosomenarme vergleichsweise kurz, woraus sich ein 
hoher Satelliten-Index von SATi = 6,1 ergibt. Die 45S rDNA 
befindet sich in den Bereichen der chromosomalen Satelliten, 
die zugleich Chromomycin-positiv sind. Dariiber hinaus wur¬ 
den schmale 45S rDNA-Bander im interkalaren Bereich der 
Arme ohne Satellit in den vier Satellitenchromosomen 8, 9, 23 
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Avena / Deschampsia 



Abb. 60. Idiogramm fur 
Deschampsia cespitosa subsp. cespitosa 

(Ro 10734). 

Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.7. 


und 26 gefunden. Der 45S-Index liegt deshalb mit 45Si = 2,0% 
etwas hoher als der CMA-Index mit Hi(C) = 1,8%. 

Die 5S rDNA hybridisierte in acht Chromosomen. In den vier 
Chromosomen 3, 7, 11 und 16 kommen jeweils zwei Bander 
zugleich vor. Mit Ausnahme des Chromosoms 3, in deni diese 
zwei 5S rDNA-Bander in einem Arm beieinander liegen 
(Translokation?), befinden sie sich bei den anderen Chromosomen 
in jeweils nur einem Arm. Die Chromosomen 4, 10, 21 und 25 
besitzen lediglich ein 5S rDNA-Band. Der 5S-Index betragt 5Si = 
1,0%. Der 5S-Index, der die Ausdehnung der 5S rDNA-Bander im 
Chromosomensatz beschreibt, erweist sich auch hier als wenig 
veranderliche GroBe. DAPI-positives Heterochromatin und 
Satelliten-DNA CON2 wurden nicht nachgewiesen. 


3.7 Deschampsia cespitosa subsp. cespitosa 

Verbreitung: Deschampsia cespitosa s.l. besitzt eine weite 
circumpolare Verbreitung vor allem in der nordlichen 
Hemisphare. Sie kommt in Europa, Asien, Nordafrika, in 
den Gebirgen Ost- und Zentralafrikas, in Siidaustralien und 
Nordamerika vor. Es handelt sich um eine Art, die bereits 
vor der Eiszeit weltweit verbreitet war, dann aber in ver- 
schiedene Refugien zuriickgedrangt wurde und sich in eine 
Reihe von Sippen aufspaltete (vgl. Conert 1976-1998). Je 
nach Autor werden diese als Unterarten oder Varietaten von 
D. cespitosa angesehen. 

Okologie: Die morphologisch sehr variable, ausdauernde 
Art ist von der Ebene bis in die Voralpenstufe verbreitet und 
haufig. Sie kommt in den Alpen bis zur nivalen Stufe (2800 
m) vor. Sie wachst in feuchten bis nassen Wiesen und 
Siimpfen, in feuchten Waldern (besonders Erlen-Auenwal- 
der), im Ufergeroll von Seen, an Bachen, auf feuchten 
Alpenmatten sowie in ausgesprochenen Feuchtgebieten, 
haufig auf nahrstoffreichen, humosen Lehm- und Tonboden. 
Die subsp. cespitosa favorisiert dabei eher offene, sonnige 
Stellen (Conert 1976-1998). 


Chromosomenzahlen: Fur Deschampsia cespitosa s.str. 
wurden eine Reihe von Chromosomenzahlen angegeben, 
wobei in den meisten Fallen nicht zwischen Unterarten dif- 
ferenziert wurde. Diploide Zahlen von 2n = 26 bzw. n = 13: 
Nygren (1949; Island, Nordschweden), vgl. Tischler 
(1950), Hedberg (1958; Schottland), Johnson & Packer 
(1968; Alaska), vgl. Fedorov (1969), vgl. Albers (1980), 
Pojar (1973; British Columbia), MAjowsky et al. (1974; 
Slowakei), Hedberg & Hedberg (1977; Uganda), 
Probatova & Sokolovskaja (1978, 1980; Kaukasus, Altai), 
Frey (1982; Polen), Rothera & Davy (1986; GroBbritan- 
nien), Hedberg (1986; GroBbritannien, Schweden), 
Chinnappa & Chmielewski (1987; Kanada), Pashuk (1987; 
ukrainische Karpaten), Sorokin (1990, 1993; Gebiet St. 
Petersburg), Bush & Barrett (1993; Ontario, Kanada), 
Purdy & Bayer (1995; USA, Kanada) und Garcia-Suarez 
et al. (1997; Spanien). Offenbar gibt es auch diploide Zahlen 
von n = 14: vgl. Tischler (1950). Triploide Zahlen (2n = ± 
39) werden von Hedberg (1986; GroBbritannien, Schweden) 
und tetraploide Zahlen (2n = 52) von Hedberg (1966; 
Schottland, Nordamerika), Johnson & Packer (1968; 
Alaska), McAllister (1973; Schottland), Probatova & 
Sokolovskaja (1980; Altai), Hedberg (1986; GroBbritan¬ 
nien, Schweden) und Rothera & Davy (1986; GroBbritan¬ 
nien) angegeben. Weitere Chromosomenzahlen von 2n = 24- 
25, 24-26, 26, 27, 28 sind zusammengefasst bei Bolkhovs- 
kikh et al. (1969), 2n = 18 werden von Davlianidze (1985; 
Georgien) und 2n = 24 von Davlianidze & Mosulischvili 
(1984; Georgien) angegeben. 

Karyologie: Der Chromosomensatz von Deschampsia cespi¬ 
tosa subsp. cespitosa aus der Oberlausitz (Ro 10734) besitzt 
2n = 26 Chromosomen. Die metazentrischen Chromosomen 
der Paare IX und X sowie die subtelozentrischen Chromo¬ 
somen des Paares VI enthalten - wie die Chromosomen 3, 9 
und 19 von Ammophila arenaria (Abb. 55) - 45S rDNA- 
Bander im zentromernahen Bereich. Insgesamt wurden 
zwolf metazentrische, acht submetazentrische und sechs 
subtelozentrische Chromosomen festgestellt (8m 8sm 4st 
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ERGEBNISSE 



Abb. 61. Idiogramm fur 
Holcus mollis subsp. mollis (Ro 10658). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.8. 


SAT: 4m 2st - Tabelle 3; Abb. 60; Tafel 8: C). Wie friAhere 
Karyotypuntersuchungen zeigen (Frey 1982, Sorokin 1993, 
Garcia-Suarez et at. 1997), kommen bei D. cespitosa 
offenbar groBe infraspezifische Karyotypunterschiede vor. 

Aufgrund der sechs subtelozentrischen und der acht sub- 
metazentrischen Chromosomen liegt der Symmetrie-Index 
des Chromosomensatzes sehr niedrig (Si = 53,3%). Die 
Mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 4,6 m. Die 
GroBenunterschiede zwischen den Chromosomen (1 = 6,2- 
3,0 m) sind ausgepragt und ergeben einen niedrigen Wert 
fiir Gi = 48,0%. Dieser niedrige GroBengradient-Index 
basiert im vorliegenden Fall jedoch nicht auf dem Vorkom- 
men eines sehr groBen Chromosoms, das in anderen Akzes- 
sionen von D. cespitosa gefunden worden ist (u.a. Garcia- 
Suarez et al. 1997). Da die nachgewiesenen NORs nahe der 
primaren Einschniirungen liegen, ergibt sich fiir D. cespito¬ 
sa ein sehr niedriger Satelliten-Index von SATi = 0,8. 

Aus der vergleichsweise starken Ausdehnung der 45S 
rDNA-Bander resultiert ein relativ hoher 45S-Index (45Si = 
2,5%). Chromomycin-positives Fleterochromatin konnte - 
offenbar praparatebedingt - nicht nachgewiesen werden. 

Aufgrund von 18 subtelomerisch und 19 interkalar bzw. 
zentromernah gelegenen, ± ausgedehnten DAPI-Bandern 
ergibt sich ein ausgesprochen hoher DAPI-Index von Hi(D) 
= 13,5%. 

Die 5S l'DNA befindet sich in sieben Chromosomen in 
interkalaren Bereichen, bei den Chromosomen 1 und 2 sogar 
in beiden Armen. Der 5S-Index betragt 5Si = 1,9%. Mit 
Ausnahme des Chromosomenpaares XII ermoglichen die 
Resultate der DAPI-, 5S rDNA- und 45S rDNA-Banderung 
mehrheitlich eine eindeutige Identifikation homologer Chro¬ 
mosomen. 


3.8 Holcus mollis subsp. mollis 

Verbreitung: Holcus mollis ist ein subatlantisch bis submedi- 
terranes Florenelement. Die Art kommt in West- und Mittel-eu- 
ropa, Siidskandinavien und in den hoheren Lagen der Appen- 
ninen- und Balkanhalbinsel vor (vgl. Conert 1976-1998). 

Okologie: Das ausdauernde Gras ist von der Ebene bis in die 
Gebirgsstufe verbreitet. Es kommt in lichten, artenarmen 
Eichen-Birken-, Eichen- Buchen- und Fichtenwaldern sowie 
deren Schlag- oder Randbereichen, auf Wiesen und Weiden, 
bisweilen in Fleiden und ufernahen Flachen, auf Hoch- 
mooren (z.B. in NW-Deutschland) und in Geestackern auf 
nahrstoff- und kalkarmen, modrig-torfigen, humushaltigen, 
sandigen oder steinigen Lehmboden vor (Conert 2000). 

Chromosomenzahlen: Fiir Holcus mollis wurden 

Chromosomenzahlen von 2n = 14, 28: vgl. Tischler (1950), 
2n = 28 bzw. n = 14: Love & Kjellqvist (1973; Spanien), 
Romero Zarco & Devesa (1983; Spanien), 2n = 21, 23, 24: 
Queiros (1973; Portugal), 2n = 21, 35, 42, 49: Jones (1957; 
GroBbritannien) und 2n = 35: Duckert-Henriod (1991; 
Schweiz) angegeben. 

Karyologie: Im tetraploiden Chromosomensatz von Holcus 
mollis aus der Oberlausitz (2n = 28, Ro 10658) kommen vier 
metazentrische Satellitenchromosomen vor. Sechs Nicht- 
Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Daraus folgt 
die Karyotypformel: 18m 6sm SAT: 4m (Tabelle 3; Abb. 61). 

Das lange Chromosom 1 (L = 11,0 m) ist mehr als doppelt 
so lang wie das kiirzeste Chromosom 28 (L = 4,5 m), so dass 
sich der sehr niedrige GroBengradient-Index von Gi = 40,9% 
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Holcus / Koeleria 


Abb. 62. Idiogramm fur 
Koeleria cristata subsp. cristata (Ro 10727). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.9. 
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ergibt. Die Mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 7,7 m. 
Aufgrund der sechs submetazentrischen Chromosomen resul- 
tiert der vergleichsweise niedrige Symmetrie-Index von Si = 
72,9%. 

Die chromosomalen Satelliten sind sehr ausgedehnt. Da sie 
aber in den Chromosomen 3, 9 und 22 in den langen Armen, im 
Chromosom 11 in einem der beiden gleichlangen Arme liegen, 
ergibt sich dennoch ein moderater Satelliten-Index von SATi = 
4,3. Die 45S rDNA befindet im Bereich der vier Satelliten. 
Zusatzlich wurde sie als interkalares Band im Chromosom 15 
nachgewiesen, welches vermutlich aber nicht als NOR aktiv ist 
(siehe Kap. 4.2.2). Der 45S-Index liegt mit 45Si = 1,9% im 
mittleren Bereich. Chromomycin-positives Heterochromatin 
kommt in den Chromosomen 3 und 11 in den Satelliten vor, 
lieB sich aber nicht - moglicherweise praparatebedingt - in den 
Satelliten der Chromosomen 9 und 22 nachweisen. So betragt 
der CMA-Index Hi(C) = 0,8%. Insgesamt 24 sehr schmale bis 
sehr ausgedehnte DAPI-Bander befinden sich an den 
Chromosomenenden. Im Satellitenchromosom 3 kommt zudem 
ein DAPI-Band interkalar im langen Arm vor. Der DAPI-Index 
liegt mit Hi(D) = 4,6% im mittleren Bereich. 

In den sechs Chromosomen 4, 7, 8, 10, 13 und 20 kommen 
interkalare 5S rDNA-Bander vor. Der 5S-Index ist mit 5Si = 
0,7% relativ niedrig. In den Chromosomen 4, 8, 10 und 20 
wurde an den 5S rDNA-Bandern zugleich die Satelliten-DNA 
CON2 nachgewiesen. AuBerdem kommt diese Sequenz in 
weiteren acht Positionen an den Chromosomenenden vor. 
Beim Satellitenchromosom 3 liegt ein CON2-Band proximal 
zur NOR. Der CON2-Index betragt (CON2i = 1,7%). 

3.9 Koeleria cristata subsp. cristata 

Verbreitung: Aufgrund ihrer Veranderlichkeit sind auch ftir 
Koeleria cristata eine Vielzahl von Sippen beschrieben wor¬ 


den. Fur Mitteleuropa werden jedoch lediglich zwei 
Unterarten unterschieden. Die subsp. cristata kommt in ganz 
Europa auBerhalb der arktischen und subarktischen Gebiete 
und des siidlichen Mediterrangebietes sowie in Asien und 
Nordamerika vor, wahrend sich die subsp. Iielvetica auf die 
Schweiz beschrankt (Conert 1976-1998). 

Okologie: Das ausdauernde Gras ist ein typischer Bewohner 
von Halbtrocken- und Trockenrasen. Es wachst haufig auf 
kalkhaltigem, flachgriindigem, steinig-sandigem und kiesi- 
gem Untergrund. Die Standorte sind stets offen und ausge- 
sprochen warm, haufig siidexponiert und nahrstoffarm. Hin 
und wieder greift die Art auch auf Felsbereiche oder lichte, 
trockene Kiefernwalder liber (Conert 1976-1998). 

Chromosomenzahlen: Friihere Chromosomenzahlungen von 
2n = 14, 28, 42 und 70 sind ftir K. cristata bei Bolkhovskikh 
et al. (1969) zusammengefasst. Desweiteren wurden diploide 
Zahlen von 2n = 14 durch Frey et al. (1977; Polen), vgl. Kras- 
nikova (1984; Sibirien), vgl. Rudyka (1986), vgl. Krasnikov 
(1991), Malakhova & Markova (1994; Tomsk) und tetraploi- 
de Zahlen von 2n = 28 durch Frey et al. (1977; Polen), Pro- 
batova & Sokolovskaja (1980; unter subsp. cristata, Altai), 
vgl. Krasnikova (1984; unter subsp. cristata, Sibirien) als 
auch oktoploide Zahlen von 2n = 56 durch Blaise & Cartier 
(1982; Appenninen) ermittelt. In den meisten Fallen erfolgte 
jedoch keine nahere Angabe liber Unterart, Varietat etc. 

Karyologie: Der oktoploide Chromosomensatz von Koeleria 
cristata aus Griechenland, Epirus (Ro 10727) besitzt 2n = 56 
Chromosomen. Fiinf von ihnen sind Satellitenchromosomen, 
die durch ein 45S rDNA-Band sowie durch Chromomycin-posi¬ 
tives Heterochromatin gekennzeichnet sind. Vier Nicht-Satel- 
litenchromosomen sind submetazentrisch (47m 4sm SAT: 5m - 
Tabelle 3; Abb. 62). 
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ERGEBNISSE 



Abb. 63. Idiogramm fur 
Lagurus ovatus (Ro 9271). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.10. 


Die Langenunterschiede zwischen groBtem und kleinstem 
Chromosom (L = 6,3-2,8 m) sind bei K. cristata ver- 
gleichsweise hoch. Daraus ergibt sich der niedrige GroBen- 
gradient-Index von Gi = 44,0%. Der Symmetrie-Index von 
Si = 81,1% verdeutlicht das Vorkommen von relativ symme- 
trischen Chromosomen. Die Mittlere Chromosomenlange 
betragt Lm = 4,7 m. 

Die Satelliten haben moderate Langen, der Satelliten- 
Index betragt SATi = 3,5. Die 45S rDNA-Bander, die 
zugleich Chromomycin-positiv sind, nehmen nur einen ver- 
gleichsweise geringen Teil an der Lange des gesamten Chro- 
mosomensatzes ein. Dies wird durch die niedrigen Werte des 
45S- und des CMA-Indexes mit 45Si = Hi(C) = 1,0% ver¬ 
deutlicht. Die insgesamt 31 DAPI-Bander, die sich aus- 
schlieBlich an den Chromosomenenden befinden, ergeben 
einen moderaten DAPI-Index von Hi(D) = 3,3%. 

5S l'DNA befindet sich als relativ schmale Bander in 16 
Chromosomen, in denen ausnahmslos auch die Satelliten- 
DNA CON2 nachgewiesen wurde. Weitere Hybridisierungs- 
stellen der Satelliten-DNA CON2 wurden nicht gefunden, so 
dass der 5S-Index und der CON2-Index gleiche Werte zeigen 
(5Si = CON2i = 1,5%). 


3.10 Lagurus ovatus 

Verbreitung: Lagurus ovatus hat ein meridional-submeri¬ 
dional, ozeanisch europaisches Verbreitungsgebiet. Die Art 
kommt auf den Kanaren, Madeira und den Azoren, in 
Portugal sowie im gesamten Mittelmeergebiet vor. Auf der 
Krim sowie im ostlichen Transkaukasus ist sie vermutlich 
nur eingeschleppt. In einigen Landern ist sie aus der Kultur 
stellenweise verwildert und eingebiirgert: z.B. GroBbritan- 
nien, Pakistan, Nord- und Siidamerika, Siidafrika und Aus- 
tralien (Conert 1976-1998). 

Okologie: Das einjahrige Gras ist ein Xerophyt offener 
Habitate. Es bevorzugt sandige Boden in Meeresnahe 
(Watson & Dallwitz 1999). 

Chromosomenzahlen: Es wurden durchweg diploide Zahlen 
von n = 7 bzw. 2n = 14 ermittelt: Gadella & Kliphuis 
(1968b; Frankreich, Griechenland), Labadie (1979; Alge- 


rien), vgl. Goldblatt (1981), vgl. Goldblatt & Johnson 
(1994), Spies & Voges (1988; Afrika), Spies & van Wyk 
(1995; Siidafrika), Spies et al. (1996; Siidafrika) und 
Romero Zarco (1988; Cadiz). 

Karyologie: Im Chromosomensatz von Lagurus ovatus aus 
Portugal, Prov. Minho (Ro 9271) wurden unter den 2n = 14 
Chromosomen vier Satellitenchromosomen nachgewiesen. 
Ein Nicht-Satellitenchromosom ist submetazentrisch (9m 
Ism SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 63). 

Bei einer Mittleren Chromosomenlange von Lm = 5,4 m 
sind die Langenvarianzen zwischen dem groBten (L = 6,8 
m) und dem kleinsten Chromosom (L = 4,3 m) relativ 
gering (Gi = 63,0%). Der Chromosomensatz zeigt insgesamt 
sehr symmetrische Auspragung (Si = 85,2%). 

Da die vier chromosomalen Satelliten in Bezug auf ihre 
jeweiligen Chromosomenarme eine iibliche Ausdehnung zei¬ 
gen, liegt der Satelliten-Index bei SATi = 2,9. Die 45S rDNA- 
Bander, die zugleich Chromomycin-positiv sind, nehmen 
beziiglich der Lange des gesamten Chromosomensatzes einen 
relativ groBen Anteil ein, was sich in hohen Werten des 45S- 
und des CMA-Index mit 45Si = Hi(C) = 2,7% ausdriickt. 
Lagurus ovatus besitzt nur sehr schmale DAPI-Bander. Diese 
liegen subtelomerisch in elf Positionen. Der DAPI-Index ist 
sehr niedrig [Hi(D) = 1,8%]. 5S rDNA-Bander konnten prapa- 
ratebedingt nicht nachgewiesen werden. Aus demselben 
Grunde lasst sich auch keine Angabe iiber ein Vorkommen der 
Satelliten-DNAs CONI und CON2 machen. 


3.11 Pseudarrhenatherum longifolium 

Verbreitung: Die Art kommt in den atlantischen Gebieten 
Frankreichs und der Iberischen Halbinsel sowie in Marokko 
vor (Romero Zarco 1985b). 

Okologie: Die maBig thermophile Art wachst in Gebiisch- 
und Heideformationen auf basenarmen Boden (Romero 
Zarco 1985b). 

Chromosomenzahlen: Fur Pseudarrhenatherum longifoli¬ 
um wurden stets diploide Chromosomenzahlen von 2n = 14 
(Romero Zarco 1985b) ermittelt. 
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Lagurus / Pseudarrhenatherum I Trisetum 


Abb. 64. Idiogramm fur 
Pseudarrhenatherum longifolium (Ro 9322). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.11. 



Karyologie: Im Satz von Pseudarrhenatherum longifolium 
aus Portugal, Prov. Minho (Ro 9322) wurden unter 2n = 14 
Chromosomen zwei Satellitenchromosomen nachgewiesen 
(vgl. Romero Zarco 1985b). Zwei B-Chromosomen tragen 
ebenfalls eine NOR. Sowohl die NORs der Satelliten-A- 
Chromosomen als auch die der B-Chromosomen konnten mit 
Silber gefarbt werden. Vier Chromosomen sind submetazen- 
trisch. Folgende Karyotypformel kann fur P. longifolium 
angegeben werden: 8m 4sm SAT: 2m + 2B (Tabelle 3; Abb. 
64; Tafel 8: B). 

Bei Vernachlassigung der B-Chromosomen betragt die 
Mittlere Chromosomenlange Lm = 5,5 m. Aufgrund der 
GroBenunterschiede zwischen groBtem (1 = 7,5 m) und 
kleinstem Chromosom (1 = 4,4 m) ergibt sich ein modera- 
ter GroBengradient-Index von Gi = 58,3%. Aufgrund der 
vier deutlich submetazentrischen Chromosomen (r = 1,8- 
2,1) ist der Symmetrie-Index mit Si = 74,4% (ohne B-Chro- 
mosom) relativ niedrig. 

Die Hybridisierungsstellen der 45S rDNA sind beziiglich 
der Gesamtlange des Chromosomensatzes schmal (niedriger 
45Si = 1,0%). Die Satelliten in den Chromosomen 1 und 11 
sind durch eine sekundare Einschniirung vom jeweiligen 
Arm getrennt. Sie sind beziiglich der jeweiligen Chromo- 
somenarme sehr klein (hoher SATi = 8,0; ohne B-Chromo¬ 
somen). Sowohl die Satelliten der Chromosomen 1 und 11 
als auch die der B-Chromosomen 15 und 16 besitzen Chro- 
momycin-positives Heterochromatin. Da auBerhalb der 
NORs Chromomycin-positives Heterochromatin in vier wei- 
teren Chromosomen (3, 5, 9 und 12) vorkommt, liegt der 
CMA-Index mit Hi(C) = 2,4 (ohne B-Chromosomen) und 
2,8% (mit B-Chromosomen) relativ hoch. Diese Stellen sind 
aufgrund des Fehlens einer sichtbaren sekundaren Ein- 
schniirung sowie von 45S rDNA-Bandern nicht als NORs 
anzusehen. 

Die sechs DAPI-Bander ergeben einen DAPI-Index von 
Hi(D) = 4,1% (ohne B-Chromosomen). Sie befinden sich im 
subtelomerischen Bereich der Chromosomen 2, 4, 7 und 10. 
Das Chromosom 2 besitzt zwei breite DAPI-Bander jeweils 
in einem Arm. Im Satellitenchromosom 1 liegt ein DAPI- 
Band proximal zur sekundaren Einschniirung. 

Es kommen insgesamt sechs 5S rDNA-Bander vor. Das 
Satellitenchromosom 1 und das Nicht-Satellitenchromosom 
8 besitzt jeweils zwei 5S rDNA-Bander. Sie liegen beide in 


den langen Armen. Der 5S-Index ist mit 5Si = 2,1% relativ 
hoch. Satelliten-DNA CON2 wurde sowohl an den 5S 
rDNA-Loci als auch subtelomerisch nicht nachgewiesen. 
Auch die Satelliten-DNA CONI zeigte kein Hybridisie- 
rungssignal. Ob beide Satelliten-DNAs hier nicht vorkom- 
men oder methodisch nicht nachgewiesen werden konnten, 
kann nicht gesagt werden. 

3.12 Trisetum flavescerts subsp. flavescerts 

Verbreitung: Trisetum flavescens kommt in Europa, Vor- 
derasien bis Indien, Nordafrika, adventiv in Nordamerika 
und Neuseeland vor (Conert 1976-1998). 

Okologie: Die ausdauernde, morphologisch sehr variabele 
Art ist ein typischer Vertreter der Fettwiesen humider Berg- 
regionen (v.a. im Polygono-Trisetion). Sie kommt aber auch 
in tieferen Lagen, auf Weiden und Triften, an Ufern, an 
StraBen- und Wegrandern, in Obstgarten, auf Holzschlagen 
und in grasigen Waldstellen vor. Die Standorte sind stets auf 
frischen bis maBig trockenen, nahrstoffreichen und nicht zu 
basenarmen humosen, lockeren Ton- und Lehmboden. Es ist 
ein wertvolles Futtergras in Goldhaferwiesen der oberen 
montanen und subalpinen Stufe (Conert 1976-1998). 

Chromosomenzahlen: Die morphologische Variabilitat die- 
ser Art (vgl. Conert 1976-1998) scheint sich in der Vielzahl 
der Chromosomenzahlen widerzuspiegeln. Ohne Angaben 
der Unterarten werden fur T. flavescens 2n = 24: vgl. 
Morrison (1959), Skalinska et al. (1978; Polen), 2n = 28: 
Bowden (1960; Kanada), Hubbard (1967; GroBbritannien), 
Pogosyan (1974; Mt Aragatz, Armenien), Kozhuharov & 
Petrova (1981; Bulgarien), Sorokin (1990; Gebiet St. 
Petersburg), n = 12, 14 bzw. 2n = 24, 28: vgl. Tischler 
(1950), Frey (1992, 1993; Polen), 2n = 36: Strid & 
Anderson (1985; Griechenland) und 2n = 38-42: Galland 
(1988; Marokko) notiert. 

Chromosomenzahlungen von 2n = 24: vgl. Avdulov 
(1931) sowie 2n = 24, 28: Sokolovskaja & Probatova 
(1975; Kamtschatka) und Probatova & Sokolovskaja 
(1978; Kaukasus) beziehen sich eindeutig auf die subsp. fla¬ 
vescens. 
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Abb. 65. Idiogramm fur 

Trisetum flavescens subsp. flavescens (Ro 10728). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 

Erlauterungen siehe Kap. 3.12. 


Karyologie: Der Chromosomensatz der hier untersuchten 
Herkunft von Trisetum flavescens subsp. flavescens aus 
Griechenland, Epirus (Ro 10728), besitzt 2n = 36 Chromo- 
somen. Hier liegt vermutlich ein hexaploider Chromosomen¬ 
satz vor, der abweichend von den meisten Aveneae mit einer 
Basischromosomenzahl von x = 7, hier durch eine Basis- 
chromosomenzahl von x = 6 gekennzeichnet ist (oder 
Dysploidie?, siehe Kap. 4.5.2). Vier der sechs Satelliten- 
chromosomen sind submetazentrisch (30m SAT: 2m 4sm - 
Tabelle 3; Abb. 65). Das Chromosom 7 besitzt wie die sechs 
Satellitenchromosomen ebenfalls eine deutliche, wiederholt 
festgestellte sekundare Einschniirung im subtelomerischen 
Bereich. Da hier keine 45S rDNA nachweisbar ist, handelt 
es sich offensichtlich um keine NOR. 

Der Wert firr die Mittlere Chromosomenlange (Lm = 4,7 
m), den GroBengradient-Index (Gi = 58,3%) und den 
Symmetrie-Index (Si = 77,3%) liegt jeweils im moderaten 
Bereich. 

Sehr auffallig sind dagegen die groBen Satelliten (niedri- 
ger SATi = 1,3), die in den Chromosomen 1, 11, 26 und 29 
vollstandig durch DAPI-positives Heterochromatin - und in 
den Chromosomen 2 und 6 durch ± ausgedehnte DAPI- 
Bander gekennzeichnet sind. Die 45S rDNA hybridisierte als 
schmale Bander im Bereich der sekundaren Einschniirung 
von sechs Chromosomen. Der 45S-Index liegt mit 45Si = 
1,2% im unteren Bereich. Chromomycin-positives Hetero¬ 
chromatin konnte in diesem Praparat nicht nachgewiesen 
werden. 

Neben den genannten DAPI-Bandern in den Satelliten 
kommen weitere zahlreiche, z.T. sehr ausgedehnte DAPI- 
Bander im subtelomerischen Bereich der Chromosomen vor. 
Sie bedingen den extrem hohen DAPI-Index von Hi(D) = 
13,3%. Insgesamt 23 Chromosomen besitzen DAPI-Bander 
in beiden Armen. Weitere zwolf weisen DAPI-Bander 
jeweils nur in einem Arm auf. Nur das Chromosom 28 hat 
gar keine DAPI-Bander. 

Die 5S rDNA-Probe hybridisierte in sieben Chromo¬ 
somen im interkalaren, jedoch zentromernahen Bereich. 
Fiinf der sechs Satellitenchromosomen besitzen im Arm 
ohne Satellit ein 5S rDNA-Band. Die zwei weiteren 5S 


rDNA-Bander liegen in den Nicht-Satellitenchromosomen 7 
und 33. Der 5S-Index ist mit 5Si = 1,0% relativ gering. 
AuBer im Chromosom 7 hybridisierte im Bereich aller 5S 
rDNA-Bander die Satelliten-DNA CON2. AuBerdem kommt 
diese Sequenz in weiteren neun Positionen an den Chromo- 
somenenden vor. Der CON2-Index betragt CON2i = 2,8%. 

3.13 Festuca rubra subsp. rubra 

Verbreitung: Der Rotschwingel ist ein nordisch-eurasiati- 
sches Florenelement, das mit Ausnahme einiger Mittel- 
meerinseln in fast ganz Europa, in Nordafrika und weiten 
Teilen des temperaten Asiens bis nach Japan verbreitet ist. 
Die Vorkommen in Not'd- und Siidamerika, in Neuseeland 
und Australien, aber auch in einigen Teilen Ostasiens sind 
synanthrop (Conert 1976-1998). 

Okologie: Die okologisch sehr anpassungsfahige, ausdau- 
ernde Art kommt haufig in frischen Wiesen und Weiden, auf 
Grasplatzen, in Waldlichtungen und in Mooren oder als Pio- 
nierpflanze an Wegen, Boschungen und StraBenrandern vor. 
Der Rotschwingel gilt als Charakterart des Wirtschafts- 
griinlandes (Molinio-Arrhenatheretea). In den Alpen kommt 
er auch in Zwerstrauchgesellschaften und Nardeten der sub- 
alpinen Stufe vor (Conert 1976-1998). 

Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von 2n = 42 
werden ohne Angabe der Unterarten von Ghorai & Sharma 
(1981; BG Danemark), Sokolovskaja et al. (1985; Kam- 
tschatka, Sachalin) und Pashuk (1987; ukrainische Kar- 
paten), mit Angabe der subsp. rubra von MAjovsky et al. 
(1974; Slowakei), Probatova & Sokolovskaja (1980; 
Altai) und Stace (1984; GroBbritannien) angegeben. Eine 
Zahl von n = 14 ist in Tischler (1950) verzeichnet. 

Karyologie: Fiir Festuca rubra subsp. rubra eines 
Kulturrasens (W 78) wurden Chromosomenzahlen von 2n = 
41 und 42 ermittlelt. Im karyologisch genauer untersuchten 
Satz mit 2n = 41 Chromosomen kommen zwolf Satelliten- 
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Abb. 66. Idiogramm fur 
Festuca rubra subsp. rubra (W 78). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.13. 



chromosomen vor. Alle Chromosomen sind metazentrisch 
(29m SAT: 12m - Tabelle 3; Abb. 66; Tafel 8: D). 

Die mittlere Chromosomenlange betragt Lm = 5,4 m. 
Die Langenvarianzen zwischen groBtem (1 = 6,5 m) und 
kleinstem Chromosom (1 = 4,0 m) sind relativ gering 
(hoher Gi = 61,5%). Die Chromosomen des Satzes sind sehr 
symmetrisch (Si = 82,8%). 

Wahrend von Ghorai & Sharma (1981) im Chromoso- 
mensatz von F. rubra insgesamt nur vier Satelliten ermittelt 
werden konnten, wurden durch die Hybridisierung mit der 
45S rDNA insgesamt zwolf Loci festgestellt, die zudem 
Chromomycin-positive Reaktion zeigen. Es kann davon aus- 
gegangen werden, dass es sich bei diesen Stellen um die 
NORs handelt. Die jeweilige GroBe der Satelliten zeigt eine 
moderate Ausdehnung (SATi = 4,0%). Da auBerhalb dieser 
NORs weitere 45S rDNA-Bander an sechs Chromosomen 
nachgewiesen wurden, ist der 45S-Index mit 45Si = 3,1% 
gegenuber dem CMA-Index mit Hi(C) = 2,8% etwas erhoht. 
Diese zusatzlichen Loci der 45S rDNA lassen sich aber nicht 
als NORs ansehen (siehe Kap. 4.2.2). 

Aus der Anzahl von 37 breiten DAPI-Biindern ergibt sich 
ein relativ hoher DAPI-Index von Hi(D) = 6,8%. In zehn 
Chromosomen liegen die DAPI-Bander in beiden Chromoso- 
menarmen, in weiteren 17 nur in jeweils einem Arm, jedoch 
immer im subtelomerischen Bereich. 

Die 5S rDNA-Loci befinden sich interkalar in den langen 
Armen der Chromosomen 11, 12, 13, 14, 17 und 18. Da 
diese Bander sehr schmal sind, ergibt sich ein niedriger 58- 
Index (5Si = 0,6%). Im Bereich aller 5S rDNA-Bander 
kommt auch die Satelliten-DNA CON2 vor, die dariiber 
hinaus an weiteren 26 Positionen im subtelomerischen 
Bereich hybridisierte. Der CON2-Index betragt CON2i = 
3,0%. Von diesen 26 Bandern sind 19 DAPI-positiv (ca. 
73%). 


3.14 Cynosurus echinatus 

Verbreitung: Cynosurus echinatus ist von Spanien, Siidita- 
lien und Griechenland nordlich bis Siidskandinavien, ostlich 
bis zum Kaukasus verbreitet. Die Gattung Cynosurus mit ca. 
10 Arten hat ihren Schwerpunkt im Mittelmeergebiet und ist 
mit einigen Arten vom Vorderen Orient bis Mittelasien ver- 
treten. Cynosurus echinatus geht ostwarts bis zur Krim, dem 
Kaukasus und Iran. In England ist die Art eingebiirgert. Es 
ist ungeklart, ob sie auf den Kanalinseln einheimisch ist 
(Conert 2000). 

Okologie: Die einjahrige Art, die bei uns eindeutig durch 
den Menschen eingeschleppt wurde, gedeiht in warmen 
Gebieten als Unkraut in Getreidefeldern, in Garten, auf tro- 
ckenen Wiesen, unbestandig in Ruderalgesellschaften sowie 
an Wegrainen, auf trockenen, schwach sauren, wenig nahr- 
stoffhaltigen Sand- und Tonboden (Conert 1976-1998). 

Chromosomenzahlen: Fur Cynosurus echinatus wurden 
stets Chromosomenzahlen von 2n = 14 gefunden: vgl. Gold- 
blatt (1981, 1984), Baltisberger & Leuchtmann (1991; 
Albanien, Griechenland) und Daniela (1997; Georgien). 

Karyologie: Im Chromosomensatz von Cynosurus echinatus 
aus Griechenland, Peloponnes (Ro 10700) wurden, abwei- 
chend von alien bisherigen Zahlungen an dieser Art, hier 2n 
= 18 Chromosomen gefunden. In vier Chromosomen befin- 
det sich in subtelomerischen Abschnitten jeweils eine NOR, 
die durch Hybridisierung mit der 45S rDNA nachgewiesen 
und durch Chromomycin-Farbung bestatigt werden konnte. 
Zwei Nicht-Satellitenchromosomen sind submetazentrisch 
(12m 2sm SAT: 4m - Tabelle 3; Abb. 67). Samtliche Satelli- 
tenchromosomen (15, 16, 17 und 18) weichen durch ihre 
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Abb. 67. Idiogramm fur 
Cynosurus echinatus (Ro 10700). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.14. 


geringe GroBe deutlich von den iibrigen Chromosomen des 
Satzes ab, so dass es fragwiirdig erscheint, zwei von ihnen 
als B-Chromosomen zu betrachten. Da die friiheren Zahlun- 
gen mit 2n = 14 keine Angaben zur Chromosomenmorpho- 
logie enthalten, bleibt die Entstehung des vorliegenden 
Chromosomensatzes mit 2n = 18 unklar. 

Aufgrund der starken Langenunterschiede zwischen dem 
Chromosom 1 mit 1 = 12,3 m und dem Chromosom 18 mit 
1 = 3,3 m ergibt sich ein ausgesprochen niedriger 
GroBengradient-Index von Gi = 26,5%. Die Mittlere Chro- 
mosomenlange betragt Lm = 7,5 m. Der Chromosomensatz 
ist gleichzeitig relativ symmetrisch (Si = 82,0%). 

Die Ausdehnung der Satelliten liegt im moderaten 
Bereich (SATi = 2,9). In den 45S rDNA-Bandern kommt 
Chromomycin-positives Heterochromatin vor. Der 458- 
Index entspricht somit dem CMA-Index 45Si = Hi(C) = 
1,5%. 

Da nur die drei Chromosomen 1, 4 und 10 DAPI-Bander 
aufweisen, liegt der DAPI-Index mit Hi(D) = 1.1% dement- 
spechend niedrig. 

Die 5S rDNA-Bereiche liegen als schmale Bander inter- 
kalar in den zwei Chromosomen 1 und 4, so dass der 58- 
Index mit 5Si = 0,4% einen dementsprechend niedrigen Wert 
einnimmt. Da die Satelliten-DNA CON2 nur an den Orten 
der 5S rDNA-Bander hybridisierte, stimmt der CON2-Index 
mit dem 5S-Index iiberein (CON2i = 0,4%). 

3.15 Elymus farctus subsp. farctus 

Verbreitung: Die Art kommt in Europa in den Mediterra- 
neis, an der Atlantikkiiste und an den Kirsten der Nord- und 
Ostsee sowie auf deren Inseln vor. Wahrend sich die subsp. 
farctus auf die Mittelmeerregion beschrankt, kommt die 
subsp. boreoatlanticus an den Kirsten von Atlantik, Nord- 
und Ostsee vor. Synanthrope Vorkommen liegen in Nord- 
amerika (Conert 2000). 

Okologie: Die ausdauernde Art besiedelt zusammen mit 
Ammophila arenaria und Leymus arenarius die AuBendunen. 


Sie kommt auch in der WeiBen und Grauen Dune vor, wo sie 
jedoch nicht fruchtet. Seltener ist die Art in Puccinellia- und 
in den untersten Festuca rubra- Rasen zu finden (Conert 
2000) 

Chromosomenzahlen: Firr den Polyploidkomplex von 
Elymus farctus werden Chromosomenzahlen vom diploiden 
bis zum 12x-Niveau ohne Angaben der Unterarten verzeich- 
net (2n = 14, 28, 35, 42, 49, 56, 84; vgl. Fedorov 1974). Firr 
die subsp. farctus geben Baltisberger & Feuchtmann 
(1991; Albanien) eine Zahl von 2n = 6x = 42 an. 

Karyologie: Firr den einzigen hier untersuchten Vertreter 
der Tribus Triticeae, Elymus farctus subsp. farctus aus 
Portugal, Prov. Minho (Ro 9387) wurden Chromosomen¬ 
zahlen von 2n = 27 und 28 ermittelt. Der Satz mit 2n = 27 
wurde karyologisch naher untersucht. Er fallt besonders 
dutch seine zahlreichen interkalaren DAPI-Bander auf. 
Untersuchungen zur C- und N-Banderung anderer Vertreter 
der Gattung Elymus (z.B. E. trachycaulus , E. ciliaris, vgl. 
Morris & Gill 1986) und Agropyron (Endo & Gill 1984) 
belegen das Vorhandensein zahlreicher interkalarer Bander 
von konstitutiven Heterochromatin. In der hier untersuchten 
Art wurden zudem in 17 Chromosomen ausgedehnte 
Chromomycin- sowie DAPI-Bander in den subtelomerischen 
Bereichen an derselben Position sichtbar gemacht. Hier lie¬ 
gen GC-reiche und AT-reiche DNA-Abschnitte offenbar 
nahe beieinander (siehe Kap. 4.2.6). Vier Chromosomen tra- 
gen einen gut sichtbaren chromosomalen Satellit. An der 
sekundaren Einschnirrung wurde 45S rDNA und Chro¬ 
momycin nachgewiesen. Da alle Chromosomen metazen- 
trisch sind, ergibt sich folgende Karyotypformel: 23m SAT: 
4m (Tabelle 3; Abb. 68; Tafel 8: E). 

Die sehr groBen Chromosomen mit einer Mittleren 
Chromosomenlange von Lm = 9,3 m sind vergleichsweise 
symmetrisch (Si = 83,2%). Ihre Langenvarianzen (1 = 11,8- 
7,3 m) ergeben den relativ hohen GroBengradient-Index 
von Gi = 61,7%. 

Die Chromosomen 2 und 5 tragen einen sehr ausgedehn- 
ten chromosomalen Satellit (sati = 0,5 bzw 0,7). Nach 
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Elymus / Sesleria 


Abb. 68. Idiogramm fur 
Elymus farctus subsp. farctus (Ro 9387). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.15. 



Einbeziehung der zwei anderen Satellitenchromosomen 
ergibt sich ein Satelliten-Index von SATi = 2,2. Die 45S 
rDNA befindet sich in schmalen Bereichen beidseitig der 
sekundaren Einschniirung. Der 45S-Index betragt 45Si = 
0,8%. Da Chromomycin-positives Heterochromatin auBer- 
halb der NOR in weiteren 17 subtelomerischen und zwei 
interkalaren Regionen nachgewiesen wurde, liegt der CMA- 
Index mit Hi(C) = 3,8% entsprechend hoch. 

Die zahlreichen telomer- bis zentromernah gelagerten 
DAPI-Bander, die in dieser Form in keinem weiteren hier 
untersuchten Taxon vorkommen, bedingen einen DAPI- 
Index im oberen Bereich [Hi(D) = 6,0%]. 

Die 5S rDNA liegt in den vier Satellitenchromosomen 2, 
3, 5 und 12 jeweils im Arm ohne Satellit sowie in den zwei 
Nicht-Satellitenchromosomen 26 und 27. Die schmalen 5S 
rDNA-Bander fiihren zu einem niedrigen 5S-Index von 5Si 
= 0,4%. 

3.16 Sesleria albicans subsp. albicans 

Verbreitung: Die in Europa endemische Art ist in West- und 
Mitteleuropa von Spanien, Frankreich, Norditalien, Schweiz, 
Deutschland, Polen, Tschechien, Slowakei, Ungarn, Slowenien, 
Osterreich. im Norden iiber Belgien, die Niederlande bis GroB- 
britannien, Irland und Island verbreitet (Conert 1976-1998). 

Okologie: Die ausdauernde Art wachst auf flachgriindigen, 
besonnten, nahrstoffarmen, kalkreichen Steinboden in Fels- 
bandern, auf Abwitterungshalden oft an Siidwesthangen, 
auch auf mittelgriindigen oder maBig feuchten Boden in 
Halbtrockenrasen sowie in Trockenrasen, ferner in lichten 


Nadel- und Buchenwaldern, dann oft nord- und nordwestex- 
poniert und in den Talern auch auf feuchten Stellen kalkrei- 
cher Niedermoore (Conert 2000). 

Chromosomenzahlen: Von Drushkovic & Lovka (1995) 
wird fiir eine Herkunft aus Slowenien die Chromosomenzahl 
2n = 28 angegeben. 

Karyologie: Von Sesleria albicans subsp. albicans aus 
Frankreich, Dept. Vaucluse (Ro 11040), dem einzigen hier 
untersuchten Vertreter aus der Tribus Seslerieae wurden 
Chromosomenzahlen von 2n = 55 und 56 ermittlelt, was 
einem oktoploiden Niveau entsprechen diirfte. Der Satz mit 
2n = 55 Chromosomen wurde karyologisch naher untersucht. 
Acht Satellitenchromosomen und zwei submetazentrische 
Nicht-Satellitenchromosomen konnten nachgewiesen wer- 
den (45m 2sm SAT: 8m - Tabelle 3; Abb. 69). 

Wahrend der Chromosomensatz beziiglich der Mittleren 
Chromosomenlange (Lm = 6,0 m), dem GroBengradient- 

Index (Gi = 65,5%) und dem Symmetrie-Index (Si = 82,8%) 
relativ unauffallig ist, resultiert aus der starken Ausdehnung 
der chromosomalen Satelliten ein sehr niedriger Satelliten- 
Index von SATi = 1,3. Mit Ausnahme des Chromosoms 12 
wurde an den 45S rDNA-Hybridisierungsstellen Chromo¬ 
mycin-positives Heterochromatin nachgewiesen. Der CMA- 
Index liegt daher geringfiigig unter dem 45S-Index [45Si = 
1,4%; Hi(C) = 1,3%]. 

Die Zahl von 25 DAPI-positiven Heterochromatinbandern 
bedingen einen DAPI-Index von Hi(D) = 3,3%. In drei 
Chromosomen befinden sich diese DAPI-Bander in beiden 
Armen, in weiteren 19 Chromosomen jeweils nur in einem 
Arm jedoch stets im subtelomerischen Bereich. 
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Abb. 69. Idiogramm fur 
Sesleria albicans subsp. albicans (Ro 11040). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.14 


Besonders auffallig erscheint dieser Chromosomensatz 
durch das Vorkommen von gleichzeitig mehreren 5S rDNA- 
Bandern in einigen Chromosomen. Insgesamt zehn 
Chromosomen besitzen 5S rDNA-Bander. Wahrend in den 
Chromosomen 1 und 10 jeweils ein 5S rDNA-Band nachge- 
wiesen wurde, tragen die Chromosomen der Paare III, IV 
und VII jeweils zwei Bander in einem Arm. Die Chromoso¬ 
men des Paares VII besitzen dariiber hinaus im gegeniiber- 
liegenden Arm ein weiteres 5S rDNA-Band, das wahrschein- 
lich aus den Chromosomen des Paares I hierher transloziert 
worden ist, so dass sich urspriinglich die 5S rDNA in ein- 
heitlicher Form von „Doppelbanden“ in jeweils einem Arm 
von insgesamt vier Paaren der Nicht-Satellitenchromosomen 
befunden haben konnte. In den Satellitenchromosomen 19 
und 49 liegt jeweils ein 5S rDNA-Band im Bereich der 
sekundaren Einschniirung inmitten des 45S rDNA-Bandes. 
Da die Bander zwar zahlreich, aber nur sehr schmal sind, 
liegt der 5S-Index mit 5Si = 1,1% nicht besonders hoch. 

3.17 Danthonia alpina 

Verbreitung: Die Art kommt in Europa in Spanien, Frank- 
reich, Italien, Schweiz, Siidslowakei, ehem. Jugoslawien, 
Ungarn, Rumanien, Bulgarien, ehem. UdSSR: Transkauka- 
sus und der Loriiskaya-Steppe vor. In Deutschland findet 
man die Art nur auf der Garchinger Heide in Bayern 
(Conert 1976-1998, 2000). 

Okologie: Das ausdauernde Gras kommt auf warmen und 
trockenen, mageren, basen- und kalkreichen oder entkalk- 
ten, neutralen, humosen, lehmigen Stein- und Kiesboden vor 
(Conert 2000). 


Chromosomenzahlen: Durch Watson & Dallwitz (1999) 
werden fiir die Gattung Danthonia Basischromosomenzah- 
len von x = 6, oder 9 (?) und Chromosomenzahlen von 2n = 
18, 36, 48 angegeben. Die Chromosomenzahl von D. alpina 
wurde bislang offenbar nicht ermittelt. 

Karyologie: Von D. alpina wurden zwei Populationen aus 
Griechenland, eine aus Makedonien (Ro 10712) und eine 
Weitere aus dem Epirus (Ro 10732) untersucht. In beiden 
Herkunften wurde 2n = 36 gefunden. Insgesamt kommen nur 
zwei Satellitenchromosomen vor. Das Chromosomenkom- 
plement beider Herkiinfte zeichnet sich durch das Fehlen 
von DAPI-positivem Heterochromatin aus. 

In der Population aus Makedonien (Ro 10712) sind zwei 
Nicht-Satellitenchromosomen submetazentrisch (32m 2sm 
SAT: 2m - Tabelle 3; Abb. 70). Die Chromosomen sind - wie 
bei Arundo plinii (s.u.) - bei einer Mittleren Chromosomen- 
lange von Lm = 3,6 m sehr klein. Die Varianz zwischen 
groBtem (1 = 5,0 m) und kleinstem Chromosom (1 = 2,8 m) 
ergibt den GroBengradient-Index von Gi = 55,0%. Der Chro¬ 
mosomensatz besitzt eine moderate Symmetrie (Si = 77,9%). 
Die chromosomalen Satelliten sind relativ kurz, wie der Satel- 
liten-Index von SATi = 3,6 verdeutlicht. Die 45S rDNA-Loci 
sind zugleich Chromomycin-positiv, so dass der 45S-Index mit 
dem CMA-Index iibereinstimmt [45Si = Hi(C) = 1,0%]. 5S 
rDNA liegt lediglich in den Chromosomen 2 und 9. Der 58- 
Index liegt daher mit 5Si = 0,4% relativ niedrig. Die 5S rDNA- 
Bander kommen jeweils nahe dem Chromosomenende vor. 

In der Population aus dem Epirus (Ro 10732) sind vier 
Nicht-Satellitenchromosomen submetazentrisch (30m 4sm 
SAT: 2m - Tabelle 3; Abb. 71). Gegeniiber der makedoni- 
schen Population sind die Chromosomen geringfiigig kleiner 
(Lm = 3,1 m) und aufgrund der vier submetazentrischen 
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Danthonia 


Abb. 70. Idiogramm fur 
Danthonia alpina (Ro 10712). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.17. 



Abb. 71. Idiogramm fur 
Danthonia alpina (Ro 10732). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.17. 
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Chromosomen etwas asymmetrischer (Si = 77,9%). Die 
Unterschiede zwischen langstem (1 = 4,5 m) und kiirzestem 
Chromosom (1 = 2,0 m) sind hingegen etwas starker ausge- 
pragt (Gi = 44,4%). Hinsichtlich des Satelliten-Index (SATi 
= 3,3), der 45S- und der CMA-Indizes [45Si = Hi(C) = 
0,9%] sowie des 5S-Indexes (5Si = 0,6%) ergeben sich weit- 
gehende Ubereinstimmungen mit der makedonischen 
Population. Allerdings liegen die beiden 5S rDNA-Bander 
hier im zentromernahen Bereich von zwei Chromosomen. 


3.18 Danthonia decumbens 

Verbreitung: Danthonia decumbens kommt fast in ganz Euro- 
pa vor. Ihr Verbreitungsgebiet reicht im Norden bis Island, im 
Osten vom Baltikum bis in die nordliche Tiirkei. Im Mittel- 
meerraum ist sie nur in den Gebirgen zu finden, auf der Ibe- 
rischen Halbinsel nur in Portugal und Nordspanien. Die Art ist 
in Kanada, Neufundland bis Neuschottland sowie in Neusee- 
land auf der Nordinsel eingebiirgert (Conert 1976-1998). 

Okologie: Die ausdauernde Art D. decumbens ist von der 
Ebene bis in die Gebirgstufe verbreitet und ziemlich haufig. 
Sie wachst auf nahrstoff- und basenarmen oder entkalkten 
(unter pH 5,5), trockenen bis wechselfeuchten, teils auch 
torfigen Standorten. Sie ist verbreitet im Silikatmagerrasen, 
trockenen bis frischen Magerwiesen, lichten Waldstellen in 
Kiefernforsten und bodensauren Eichen- und Larchenwal- 
dern sowie an Wegrandern. Auf den Nordseeinseln gedeiht 
sie in grasigen Diinentalern (Conert 2000). 


Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von 2n = 36 
werden durch Devesa et al. (1990; Spanien) und Mesicek 
(1992; Tschechien) angegeben. 

Karyologie: Von D. decumbens wurden zwei Herkiinfte, 
eine aus Griechenland, Makedonien (Ro 10711) und eine aus 
Deutschland, Sachsen (Ro 10659) untersucht. Beide 
Populationen besitzen 2n = 36 Chromosomen. Zwei davon 
sind jeweils Satellitenchromosomen, vier Chromosomen 
sind jeweils submetazentrisch. Fur beide Herkiinfte kann die 
Formel 30m 4sm SAT: 2m angegeben werden (Tabelle 3; 
Abb. 72, 73; Tafel 8: F). Die Chromsomensatze stimmen 
auch hinsichtlich weiterer karyologischer Parameter weitge- 
hend iiberein. In den Chromosomen von D. decumbens 
konnte, wie bei D. alpina, kein DAPI-positives Heterochro¬ 
matin nachgewiesen werden. Karyologisch bestehen zwi¬ 
schen beiden Arten nur geringfiigige Unterschiede. 

Die kleinen Chromosomen der makedonischen Population 
(Ro 10711) mit einer Mittleren Chromosomenlange von Lm 
= 2,7 m zeigen eine moderate Symmetrie (Si = 80,0%). Die 
Unterschiede von groBtem zu kleinstem Chromosom (1 = 
4,0-1,8 m) sind hier relativ groB, woraus ein geringer 
GroBengradient-Index von Gi = 43,8% resultiert. Die 
Ausdehnung der Satelliten ist, wie der Satelliten-Index von 
SATi = 2,9 verdeutlicht, wenig auffallig. Die Hybridisie- 
rungsstellen der 45S rDNA sind zugleich Chromomycin- 
positiv, so dass der 45S-Index dem CMA-Index entspricht 
[45Si = Hi(C) = 0,7%]. Die 5S rDNA hybridisierte in den 
zwei Chromosomen 22 und 27 nahe am Zentromer. Der 58- 
Index liegt mit 5Si = 0,5% im unteren Bereich. 
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ERGEBNISSE 



Abb. 72. Idiogramm fiir 
Danthonia decumbens (Ro 10659). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.18. 
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Abb. 73. Idiogramm fiir 
Danthonia decumbens (Ro 10711). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.18. 


Die Chromosomen der Population aus Niederspree (Ro 
10659) mit einer Mittleren Chromosomenlange von Lm = 
2,5 m besitzen ebenfalls eine moderate Symmetrie (Si = 
82,2%). Die Unterschiede von groBtem zu kleinstem 
Chromosom (1 = 3,3-1,9 m) sind weniger groB als in der 
makedonischen Population, woraus sich ein etwas hoherer 
GroBengradient-Index von Gi = 57,7% ergibt. Die chromo- 
somalen Satelliten besitzen in dieser Herkunft eine beziig- 
lich des jeweiligen Chromosomenarmes geringfugig groBere 
Ausdehnung (SATi = 1,5). Die Hybridisierungsstellen der 
45S rDNA sind wiederum zugleich Chromomycin-positiv, so 
dass der 45S-Index dem CMA-Index entspricht [45Si = 
Hi(C) = 1,1%]. Die 5S rDNA hybridisierte in den zwei 
Chromosomen 5 und 21, wie in der makedonischen Popu¬ 
lation von Danthonia decumbens und der Population von D. 
alpina aus dem Epirus, nahe am Zentromer. Der 5S-Index ist 
mit 5Si = 0,6% auch hier relativ niedrig. 

3.19 Arundo plinii 

Verbreitung: Arundo plinii kommt in Portugal und im 
Mittelmeergebiet (Sudspanien, Balearen, Siidfrankreich, 
Korsika, Sardinien, Sizilien, Italien, Jugoslawien, Albanien, 
Bulgarien, Tiirkei, Kreta, Tunesien, Algerien, Marokko) vor 
(Conert 1976-1998). 

Okologie: Die Art wachst auf steinigen oder kiesigen Boden, 
oft in austrocknenden FluBbetten (Conert 1976-1998). 

Chromosomenzahlen: Fiir die Gattung Arundo werden 
Basischromosomenzahlen von x = 12 angegeben (Watson & 


Dallwitz 1999). Fiir A. plinii existiert offenbar keine bishe- 
rige Zahlung. 

Karyologie: Fiir Arundo plinii aus Portugal, Prov. 
Estremadura (Ro 9502) wurden Chromosomenzahlen von 2n 
= 48 ermittelt, was offenbar einem tetraploiden Niveau ent¬ 
spricht. Bei diesen 48 Chromosomen, die alle metazentrisch 
sind, wurde in zwei Chromosomen im zentromernahen 
Bereich 45S rDNA nachgewiesen. Die Orte der 45S rDNA- 
Bander sind zugleich Chromomycin-positiv und als die 
NORs des Chromosomensatzes anzusehen (siehe Kap. 
4.3.1). Es ergibt sich folgende Formel: 46m SAT: 2m - 
Tabelle 3; Abb. 74). Wie fiir die Arundinoideae typisch 
(Watson & Dallwitz 1999), sind die Chromosomen im 
Vergleich zu alien bisher besprochenen Arten sehr klein und 
damit die Mittlere Chromosomenlange mit Lm = 2,8 m sehr 
gering. Da das groBte Chromosom (1 = 3,5) dennoch mehr 
als doppelt so groB ist wie das kleinste Chromosom (1 = 1,5) 
ergibt sich ein vergleichsweise niedriger GroBengradient- 
Index von Gi = 42,9%. Da die NORs in der Nahe des 
Zentromers liegen, sind primare und sekundare Einschnii- 
rungen nicht zu unterscheiden. Der Satelliten-Index betragt 
daher SATi = 0.0. 

Die Chromosomen sind relativ symmetrisch (Si = 82,5%). 
Da in den 2n = 48 Chromosomen nur zwei, zudem sehr 
schmale 45S rDNA- bzw. Chromomycin-Bander vorkom- 
men, ist der 45S-Index und der CMA-Index sehr gering 
[45Si = Hi(C) = 0,4%]. Die 5S rDNA konnte hier vermutlich 
praparatebedingt nicht nachgewiesen werden. 

Die insgesamt 18 DAPI-Bander bedingen einen DAPI- 
Index von Hi(D) = 4,8%. Die DAPI-Bander der Chromo¬ 
somen 8 und 22 liegen interkalar (jedoch in der Nahe der 
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Arundo / Stipa 


Abb. 74. Idiogramm fur 
Arundo plinii (Ro 9502). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.19. 



Abb. 75. Idiogramm fur 
Stipa gigantea (Ro 9476). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.20. 
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Chromosomenenden), wiihrend alle anderen DAPI-Bander 
im subtelomerischen Bereich zu finden sind. 


3.20 Stipa gigantea subsp. gigantea 

Verbreitung: Stipa gigantea subsp. gigantea kommt ende- 
misch im Westen der Iberischen Halbinsel und im Nordwes- 
ten von Afrika in Marokko, Algerien und Tunesien vor 
(Varquez & Devesa 1996). 

Okologie: Die subsp. gigantea gedeiht in mediterranen 
Gebiischformationen und in degradierten Waldern bevorzugt 
auf sauren Substraten von Meereshohe bis 2400 m (Varquez 
& Devesa 1996). 

Chromosomenzahlen: Chromosomenzahlen von n = 48, 2n 
= 96 werden durch Fernandes & Queiros (1969; Portugal), 
Devesa et al. (1991; Spanien), Gallego & Talavera (1994; 
Cadiz) und VAzquez & Devesa (1996; Spanien) verzeich- 
net. 


Karyologie: Der Satz von Stipa gigantea aus Portugal, Prov. 
Beira Alta (Ro 9476) besitzt 2n = 84 Chromosomen, was bei 
einer Basischromosomenzahl von x = 12 (vgl. Watson & 
Dallwitz 1999) in der Gattung Stipa einem heptaploiden 
Niveau entsprechen wiirde. Die insgesamt acht Bander der 
45S rDNA sind zugleich Chromomycin-positiv und als 
NORs anzusehen. Acht Chromosomen sind submetazen- 
trisch (68m 8sm SAT: 8m - Tabelle 3; Abb. 75). 

Die Chromosomen sind, wie fur die Unterfamilie der 
Stipoideae typisch, ausgesprochen klein (Lm = 1,8 m). Der 

GroBengradient-Index Gi betragt 50,0%, der Symmetrie- 
Index Si 81,5%. Aus den - beziiglich der jeweiligen Chro- 
mosomenarme - ausgedehnten chromosomalen Satelliten 
ergibt sich ein niedriger Satelliten-Index von SATi = 0,8. Da 
die 45S rDNA-Bander den Chromomycin-Bandern entspre¬ 
chen, sind die Werte fur den 45S- und den CMA-Index iden- 
tisch [45Si = Hi(C) = 2,6%]. Sie sind relativ hoch. 

DAPI-Bander konnten nicht nachgewiesen werden. Die 
5S rDNA hybridisierte an den Chromosomenenden der drei 
Chromosomen 2, 16 und 42. Da nur drei Bander der 5S 
rDNA im Satz dieser hochpolyploiden Art nachgewiesen 
wurden und diese Bander sehr schmal sind, ist der 5S-Index 
mit 5Si = 0,2% sehr niedrig. 
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Abb. 76. Idiogramm fur 
Danthoniastrum compactum (Ro 10724). 
Zeichenerklarung siehe Kap. 2.2.11, 
Erlauterungen siehe Kap. 3.21. 


3.21 Danthoniastrum compactum 

Verbreitung: Danthoniastrum compactum ist in den 
Gebirgen der Balkanhalbinsel (Jugoslawien, Albanien, 
Griechenland, Bulgarien), in der Tiirkei und im Kaukasus- 
Gebiet vebreitet (Scholz 1982). 

Okologie: Das ausdauernde Gras wachst auf Kalkgestein an 
Felsen, in Felsspalten und im Geroll hoherer Lagen von 
(1450-)1700-2000 m auf trockenen, offenen Stellen (Strid 
& Tan 1991). 

Chromosomenzahlen: Von Kozuharov & Petrova (1991; 
Slavjanka Mt., loc. Vapata, Bulgarien) wird eine Chromo- 
somenzahl von 2n = 14 angegeben, was vermutlich auf einer 
Verwechslung des Materials beruht. 

Karyologie: Fur die hier untersuchte Herkunft von Dantho¬ 
niastrum compactum aus Griechenland (Ro 10724) wurde 
eine Chromosomenzahl von 2n = 24 - vermutlich einem 
diploiden Niveau entsprechend - festgestellt. Die NORs, 
durch Hybridisierung mit der 45S rDNA und durch Farbung 


mit Chromomycin festgestellt, befinden sich in den 
Chromosomen 6 und 11 im subtelomerischen Bereich. Vier 
Chromosomen sind submetazentrisch (18m 4sm SAT: 2m - 
Tabelle 3; Abb. 76; Tafel 8: G). 

Auch im Satz von D. compactum konnten keine DAPI- 
Bander nachgewiesen werden. Die sehr kleinen Chromo¬ 
somen (entgegen den Angaben von Watson & Dallwitz 
1999), mit einer Mittleren Chromosomenlange von Lm = 2,0 
m sind mit denen von Stipa gigantea vergleichbar. Der 
GroBengradient-Index Gi = 40,0% verdeutlicht die ver- 
gleichsweise groBen Unterschiede zwischen groBtem und 
kleinstem Chromosom. Aufgrund der vier submetazentri- 
schen Chromosomen liegt der Symmetrie-Index mit Si = 
77,2% im unteren Bereich. 

Da die Lage und Lange der 45S rDNA-Bander mit jenen 
der Chromomycin-Bander iibereinstimmt, ergeben sich iden- 
tische Indizes fur die 45S rDNA und CMA [45Si = Hi(C) = 
1,3%]. Aufgrund der groBen Ausdehnung dieser Bander 
resultiert ein geringer Satelliten-Index von SATi = 1,0. Die 
5S rDNA konnte praparatebedingt nicht nachgewiesen wer¬ 
den. Auch die Satelliten-DNA CON2 zeigte keine 
Hybridisierungssignale. 
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DISKUSSION 


4.1 Basischromosomenzahlen in den Poaceae 
und ihren Unterfamilien 

Fiir Fragen der groBsystematischen Gliederung von Taxa 
sind Aussagen iiber die Chromosomenzahl sowie die Chro- 
mosomengroBe noch heute sehr bedeutsam. Innerhalb der 
Poaceae sind die meisten Vertreter der Unterfamilie 
Pooideae durch relativ groBe Chromosomen mit einer Basis- 
chromosomenzahl von x = 7 gekennzeichnet (Clayton & 
Renvoize 1986). Dies wurde bereits durch Avdulov (1931) 
in seiner „klassischen“ karyosystematischen Studie iiber die 
Graser beschrieben. Insbesondere die Triben Triticeae und 
Aveneae, welche die meisten Kulturgraser enthalten (Triti- 
cum L., Hordeum L., Secale L., Avena) sowie die Triben 
Bromeae Dumort. und Poeae, die zusammen mit ca. 2700 
Vertretern mehr als ein Viertel der bekannten Graserarten 
umfassen, zeichnen sich durch diese karyologische Merk- 
malskombination aus. Abweichungen davon kommen bei- 
spielsweise in den monotypischen Triben Brachyelytreae 
Ohwi [Brachyelytrum erectum (Schreb.) P. Beauv.; x = 11], 
Nardeae W.D.J. Koch. ( Nardus stricta L.; x = 13) sowie 
Lygeae J. Presl ( Lygeum spartum L.; x = 10) vor, die nach 
neueren molekular-phylogenetischen Ergebnissen die basa- 
len Aste innerhalb der Pooideae bilden (Catalan et al. 
1997; Soreng & Davis 1998, 2000; Hsiao et al. 1999; 
GPWG 2000, 2001; Kellogg 2001). Demzufolge reprasen- 
tieren die Basischromosomenzahl von x = 7 und die groBen 
Chromosomen der Triben Aveneae, Bromeae, Poeae und 
Triticeae abgeleitete Merkmalszustande innerhalb der 
Unterfamilie Pooideae. 

Aufgrund morphologischer Daten nahmen Watson & 
Dallwitz (1999) eine engere Umgrenzung der Pooideae vor. 
Sie stellten die genannten Triben Brachyelytreae, Nardeae 
und Lygeae zusammen mit den Stipeae (meist x = 11, 12, 
Chromosomen klein; Clayton & Renvoize 1986) und den 
Ampelodesmeae (Conert) Tutin (nur Ampelodesmos Link, 
x = 12, Chromosomen klein; Clayton & Renvoize 1986) in 
eine eigene Unterfamilie Stipoideae. Damit wurde dem 
Sachverhalt Rechnung getragen, dass in diesen Triben einige 
Merkmale „primitiver“ Graser auftreten (u.a. Vorkommen 
von drei Lodiculae, Lodiculae mit Leitbiindeln, Blatter mit 
zweizelligen Mikrohaaren oder deren Reduktionsformen). 
Diesem Konzept zufolge wiirden sich die verbleibenden 
Triben der Pooideae durch ein einheitliches „modernes“ 
Merkmalsinventar auszeichnen (u.a. zwei Lodiculae ohne 
Leitbiindel, keine zweizelligen Mikrohaare) und - in karyo- 
logischer Hinsicht - durch eine fast einheitliche Basiszahl 


von x = 7 bei gleichzeitig groBen Chromosomen. Auch 
entsprechend dieser groBsystematischen Gliederung kann es 
sich hierbei nur um ein abgeleitetes chromosomales Merk- 
malsrepertoire handeln (vgl. Kellogg 2001: Tab. 1), was der 
Vergleich mit den Schwestergruppen, den Unterfamilien 
Ehrhartoideae Link (x = 12), den Bambusoideae Luerss. 
(meist x = 12) sowie dem PACC-clade, d.h. den Unterfami¬ 
lien Panicoideae Link (meist x = 10), Arundinoideae Bur- 
meist. (meist x = 12), Chloridoideae Kunth ex Beilschm. 
(meist x = 10) und Centothecoideae Soderstr. (x = 12), 
zeigt (vgl. Clayton & Renvoize 1986, Hsiao et al. 1999). 

Nur wenige Vertreter der Aveneae, Poeae und der Triti¬ 
ceae besitzen von x = 7 abweichende Chromosomenzahlen 
(vgl. Clayton & Renvoize 1986, Watson & Dallwitz 
1999). In den Aveneae zahlen dazu u.a. Airopsis Desv. (x = 
4), Anthoxanthum L. (x = 5), Antinoria Parl. (x = 9), 
Deschampsia (x = 7, 13) Periballia Trin. (x = 4, 7, 9), 
Trisetum (x = 6, 7) und Zingeria Smirn. (x = 2), in den Poeae 
u.a. Catabrosa P. Beauv. (x = 10), Colpodium Trin. (x = 4, 
7, 8, 10) und Sphenopus Trin. (x = 6). In den Triticeae weist 
lediglich Brachypodium P. Beauv. (x = 5, 7, 9) von x = 7 
abweichende Chromosomenzahlen auf. 

Mit Ausnahme von Trisetum flavescens (2n = 36) und 
Deschampsia cespitosa (2n = 26) besitzen die hier unter- 
suchten Taxa der Aveneae die Chromosomengrundzahl von x 
= 7 ( Agrostis, Ammophila, Amphibromus, Arrhenatherum, 
Avena, Helictotrichon, Holcus, Koeleria, Lagurus, Pseud- 
arrhenatlieruriT, vgl. Tabelle 3). Ebenso wurde x = 7 in den 
untersuchten Vertretern der Poeae ( Festuca rubra), Triticeae 
( Elymus farctus) und Seslerieae ( Sesleria albicans) besta- 
tigt. 

Fiir Danthoniastrum compactum, eine Art, die als Avena 
compacta Boiss. & Heldr. beschrieben und immer zu den 
Aveneae gerechnet worden war [Holub, 1958, 1980; 
Clayton & Renvoize 1998 (unter Metcalfia Conert)], 
ergibt sich jedoch ein unerwartetes Ergebnis. Seine Chromo¬ 
somenzahl von 2n = 24 bei gleichzeitig sehr kleinen Chro¬ 
mosomen spricht nicht fiir eine Zugehorigkeit zu den 
Aveneae (siehe Kap. 4.6.5). 

Fiir die untersuchten Vertreter der Triben Arundineae 
Dumort. und Danthonieae Zotov aus der Unterfamilie 
Arundinoideae lassen sich die bekannten Chromosomen- 
grundzahlen von x = 12 fiir Arundo und x = 9 fiir Dantlionia 
bei gleichzeitig kleinen Chromosomen bestatigen (vgl. 
Soreng & Davis 1998, Hsiao et al. 1999). Wahrend die 
Chromosomengrundzahl von x = 12 in der Unterfamilie 
Arundinoideae weit verbreitet ist, gehort x = 9 bei den 
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MOLEKULARE ASPEKTE 


Gattungen Danthonia und Molirtia Schrank ebenso wie x = 
11 bei Aristida L. zu den Ausnahmen innerhalb dieser Unter- 
familie. 


4.2 Molekulare Aspekte chromosomaler 
Differenzierung 

4.2.1 Repetitive DNA-Sequenzen 

Eukaryotische Genome zeichnen sich gewohnlich durch 
einen hohen Anteil repetitiver DNA-Sequenzen aus. In 
hoheren Pflanzen konnen sie mehr als 50% des Genoms ein- 
nehmen (Rieger et al. 1991). Sie sind weitgehend fiir die 
groBe Variation der GenomgroBe verantwortlich (Flavell 
1980, Bennett et al. 1982, Dean & Schmidt 1995). Fiir 
viele repetitive Sequenzen sind die Funktion und der 
Ursprung bislang unbekannt. Einige von ihnen spielen eine 
regulatorische Rolle in der Kontrolle der Genexpression 
oder bei der Rekombination, andere sind in die strukturelle 
Organisation des Genoms involviert. 

Unter den repetitiven DNAs gibt es kodierende und nicht- 
kodierende Sequenzen. Zu den kodierenden gehoren bei- 
spielsweise die Gene fiir die ribosomalen RNAs, fiir die 
Transfer-RNAs und fiir die Histone (vgl. Kahl 1995). Ent- 
sprechend der Verteilung im Genom lassen sich dispers ver- 
teilte, haufig mobile repetitive Sequenzen (z.B. Retrotrans- 
posons) von tandemartig angeordneten repetitiven Sequen¬ 
zen unterscheiden (Flavell 1980). Zu letzteren gehoren u.a. 
die ribosomalen DNAs (Appels et al. 1980, Appels & 
Honeycutt 1986) mit mittlerem Wiederholungsgrad der 
repeats (mittelrepetitive DNA), aber auch die hochrepetiti- 
ven, nicht kodierenden Satelliten-DNAs (Lapitan 1991, 
Kubis et al. 1998). Die Wiederholungseinheiten der Satelli¬ 
ten-DNAs konnen bis zu mehreren tausend bp lang sein oder 
aus kiirzeren Sequenzmotiven bestehen, z.B. Minisatelliten 
mit 9-100 bp und Mikrosatelliten oder simple sequences mit 
1-6 bp (vgl. Tautz 1993). 

Detaillierte Studien iiber die chromosomale Lokalisation 
repetitiver DNA Sequenzen in den Poaceae sind bislang vor 
allem an wichtigen Getreiden durchgefiihrt worden (vgl. 
Zoller et al. 2001). In der vorliegenden Arbeit wurde die 
Verteilung der ribosomalen DNAs sowie dreier Satelliten- 
DNAs bei einer groBeren Anzahl von Taxa aus der Gattung 
Helictotrichon und verwandter Gattungen der Unterfamilie 
Pooideae untersucht. 


4.2.2 45S rDNA 

Die Gene der 45S rRNA, aus der die 18S-, 5,8S- und 26S 
rRNAs fiir die Cytoplasma-Ribosomen gebildet werden, lie- 
gen im unmittelbaren Bereich der Nukleolenbildungsorte 
(NORs) der Chromosomen (Ritossa & Spiegelman 1965). 
In den vorliegenden FISH-Untersuchungen mit einer 45S 


rDNA-Probe lieBen sich neben meist breiten 45S rDNA- 
Loci, die in der Regel mit einer sekundaren Einschniirung 
assoziiert und z.T. Chromomycin-positiv waren, in zahlrei- 
chen Arten zusatzliche schmale Bander (< 0,2 m) nachwei- 
sen. In der Regel liegen letztgenannte Bander im subtelome- 
rischen Bereich. Beispielsweise traten bei der diploiden 
Unterart von Helictotrichon sedenense subsp. sedenense sie- 
ben dieser kleinen 45S rDNA-Loci auf. Vergleichbare 
Ergebnisse wurden auch in einer Reihe anderer Gattungen 
und Familien z.B. in Vertretern der Gattungen Hordeum 
(Zoller et al. 2001), Sinapis (Schrader et al. 2000), 
Lolium L. (Thomas et al. 2001) und Vicia (Raina et al. 
2001) erzielt. Diese schmalen Bander der 45S rDNA konnen 
aber auch interkalar vorkommen. Bei H. jahandiezii liegen 
vier 45S rDNA-Loci interkalar jeweils in einem Nicht- 
Satellitenchromosom, bei Avena macrostachya kommen vier 
schmale interkalare Bander in jeweils einem Satellitenchro- 
mosom jedoch im Chromosomenarm ohne Satellit vor. 

Beim Auftreten von zwei Loci der 45S rDNA im selben 
Chromosom (z.B. H. sedenense subsp. gervaisii, H. parlato- 
rei, H. cf. xkrischae, H. sempervirens, H. convolution) diirf- 
te nur einer von ihnen eine aktive NOR reprasentieren, da 
hier deutliche GroBenunterschiede beider 45S rDNA-Bander 
vorlagen. 

Wie bereits in Vergleichsuntersuchungen zwischen FISH 
und Silberfarbungen (u.a. Montijn et al. 1998, Hoshi et al. 
1999) gezeigt werden konnte, sind tatsachlich nicht alle 45S 
rDNA-Loci mit der aktiven Transkriptionsmaschinerie asso¬ 
ziiert. Offenbar steht die Anzahl der ribosomalen Cistrons in 
der NOR, die sich in der jeweiligen Ausdehnung der 45S 
rDNA-Bander widerspiegelt, in direkter Verbindung mit der 
Transkriptionsaktivitat der NORs (Zurita et al. 1998). 
Folglich waren die NORs mit der groBten Ausdehnung der 
rDNA bevorzugt aktiviert (Linde-Laursen et al. 1992, 
Zurita et al. 1998, Hoshi et al. 1999). 

Fehlende Transkriptionsaktivitat einzelner NORs wah- 
rend der Interphase wurde haufig in interspezifischen 
Hybriden nachgewiesen und gewohnlich als „nucleolar 
dominance" bezeichnet. Als Mechanismen der Inaktivierung 
von NORs werden Verlust repetitiver rDNA-Sequenzen 
(Wendel et al. 1995), DNA-Methylierung und Histon- 
Deacetylierung diskutiert (Chen and Pikaard 1997, 
Pikaard 1999). Anders zu deuten sind die Ergebnisse in 
Nicht-Hybriden. Moglicherweise sind die Hybridisierungs- 
orte der 45S rDNA, die auBerhalb der nachweislich aktiven 
NORs liegen und in der GroBe von denen der sekundaren 
Einschnurungen abweichen, ebenfalls Uberreste ehemals 
aktiver NORs (vgl. Zoller et al. 2001). Offenbar kann die 
Inaktivierung bzw. Suppression von NORs auch in Nicht- 
Hybriden toleriert werden (Wallace & Landridge 1971), 
da Pflanzenzellen haufig mehr rDNA-Kopien enthalten als 
fiir die Ribosomensynthese notwendig sind (Phillips 1978, 
Rogers & Bendich 1987). Bei den kleinen Loci konnte es 
sich jedoch auch um Pseudogene oder sonstige Sequenzen 
handeln, die keine rDNA Gene sind, jedoch Homologien zu 
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Teilen der 45S rDNA repeats besitzen (Hagemann et at. 
1993, Zoller et al. 2001). Verlust von 45S rDNA bzw. 
Inaktivierung der NORs kommt auch im Zuge der Polyploi- 
disierung vor, da Polyploide haufig weniger dieser Loci 
besitzen als aufgrund ihrer Ploidiestufe zu erwarten ware 
(vgl. Kap. 4.5). 

4.2.3 5S rDNA 

In Eukaryoten bildet die 5S rRNA zusammen mit der 5,8S 
und der 26S rRNA und verschiedenen ribosomalen Proteinen 
die groBe Untereinheit der Cytoplasma-Ribosomen. Die 
genaue Funktion der 5S rRNA in den Ribosomen ist jedoch 
unbekannt (Kellogg & Appels 1995, Barciszewska et al. 
2001). Bei Escherichia coli wird angenommen, dass die 5S 
rDNA gemeinsam mit der 16S rDNA an der Assoziation der 
beiden ribosomalen Untereinheiten beteiligt ist (Ko et al. 
1999). Die Gene der 5S rRNA sind im Pflanzenreich nicht 
nur beziiglich ihrer Lange, sondern auch der Nukleotidse- 
quenz hoch konserviert, wahrend die intergenen Spacer 
meist wesentlich variabler sind (u.a. Cronn et al. 1996, 
Roser et al. 2001). Ebenso wie bei den Genen der 45S rRNA 
sind jedoch auch nur wenige 5S rRNA Gene transkriptions- 
aktiv, wahrend die Mehrheit der potentiell aktiven Gene ruht 
(Fulnecek et al. 1998, Cloix et al. 2002). 

Bei Prokaryoten sind alle Gene der rRNA im selben Ope- 
ron lokalisiert, d.h. die 16S (entspricht der 18S in Eukaryo¬ 
ten), die 23S (5,8S und 26S in Eukaryoten) und die 5S rRNA 
(ebenso 5S in Eukaryoten). Bei Eukaryoten ist eine Kolokali- 
sation der 5S und 45S rDNAs innerhalb desselben repeats sel- 
ten. Sie wurde bei einigen niederen Eukaryoten (Protozoen, 
Pilzen und Cryptophyten) festgestellt (Srivastava & 
Schlessinger 1991, Belkhiri et al. 1992), jedoch werden die 
5S und die 45S rDNA - soweit bekannt - nicht kotranskribiert 
(Batts-Young & Lodish 1978). Typischerweise liegen bei 
Eukaryoten (Chlorobionta, viele Tiere) die repeats der 18S- 
5,8S-26S rRNA Gene (45S rDNA) in Tandemanordnung vor 
und werden als Cistrons von der RNA-Polymerase I transkri- 
biert. Die 5S rRNA Gene (5S rDNA) liegen an anderen Orten 
und werden von der RNA-Polymerase III transkribiert 
(Srivastava & Schlessinger 1991). Eine Ausnahme bildet 
hierbei Marchantia polymorpha, bei der die 18S-5,8S-26S 
und die 5S rDNA wiederum innerhalb einer einzigen Wieder- 
holungseinheit angeordnet sind (Sone et al. 1999), liber deren 
Transkription bisher allerdings nichts bekannt ist. 

Die Anordnung von 5S und 45S rDNA in derselben 
Wiederholungseinheit bei niederen Eukaryoten ist daher 
nicht unbedingt als Ubergangsstadium zwischen Prokary¬ 
oten und hoheren Eukaryoten anzusehen. Ebenso gut konnte 
sie, was fur Marchantia sehr wahrscheinlich ist, sekundar 
dutch Transposition von 5S rDNA in die 45S rDNA-Wieder- 
holungseinheiten entstanden sein (Sone et al. 1999). 

Dass die 5S rDNA Gene bei hoheren Eukaryoten zumeist 
in anderen chromosomalen Loci liegen als die 18S-5,8S-26S 


rDNA, geht aus zahlreichen Arbeiten mit DNA-in situ- 
Hybridisierungen hervor (u.a. Castilho & Heslop-Harri- 
son 1995, Benabdelmouna & Darmency 1997, D’Hont et 
al. 1998, Benabdelmouna et al. 2001). In einigen Taxa 
wurde die 5S rDNA jedoch auch nahe der 45S rDNA gefun- 
den, u.a. in Arten von Sinapis und Raphanus (Schrader et 
al. 2000), Citrus (Roose et al. 1998, Pedrosa et al. 2000), 
Hordeum (Taketa et al. 1999) und Lolium (Thomas et al. 
2001). In selteneren Fallen sind die Bander der 5S rDNA 
und der 45S rDNA kolokalisiert. Innerhalb der untersuchten 
Arten wurde dies bei Sesleria albicans in einem Paar von 
Satellitenchromosomen festgestellt (Abb. 69), bei Arrhena- 
therum elatius in alien Satellitenchromosomen (Abb. 58). In 
vergleichbarer Form kommt dies auch bei Secale cereale 
(Appels et al. 1980, Zoller et al. 2001), Silene chalcedoni- 
ca (Siroky et al. 2001) und Artemisia- Arten (Torrell et al. 
2003) vor. 

Aufgrund der Funktion beider ribosomaler DNAs in der 
Biogenese der Ribosomen wird vermutet, dass bei Pflanzen 
eine bevorzugte Anordnung der 5S und der 45S rDNA nahe 
beieinander im selben Chromosom gegeben ist (u.a. 
Montijn et al. 1999, Pedrosa et al. 2000). Allerdings wurde 
bei Pisum sativum gezeigt, dass eine nukleolusnahe Position 
der 5S rDNA in den Interphasekernen gegegeben ist, obwohl 
beide rDNAs auf unterschiedlichen Chromosomen liegen 
(Highett et al. 1993). 

Bei der Gattung Helictotrichon unterscheiden sich die 
vier Untergattungen in auffalliger Weise beziiglich der Ver- 
teilung der 5S rDNA-Loci in den Chromosomen. In subg. 
Pubavenastrum (H. pubescens) befinden sich im diploiden 
Karyotyp zwei der vier 5S rDNA-Loci innerhalb der sehr 
ausgedehnten chromosomalen Satelliten. Die beiden weite- 
ren kommen interkalar in Nicht-Satellitenchromosomen vor, 
die zugleich die groBten Chromosomen des Satzes sind 
(Abb. 19). Bei den iibrigen hier untersuchten Gattungen und 
Untergattungen enthalten die Satelliten selbst keine 5S 
rDNA. 

In subg. Pratavenastrum liegen 5S rDNA-Loci sowohl in 
Satelliten-, als auch in Nicht-Satellitenchromosomen. Dabei 
lassen sich einige charakteristische Verteilungen feststellen: 
Bei Taxa der PI. bromoides- Gruppe (PI. bromoides, H. ger- 
vaisii, H. agropyroides) und H. aetolicum kommen Satel¬ 
litenchromosomen mit 5S rDNA-Loci vor, die proximal zu 
den NORs liegen. Ansonsten enthalten die Arme mit einem 
Satelliten keine 5S rDNA. Bei der weitaus iiberwiegenden 
Mehrheit der Taxa in subg. Pratavenastrum liegen die 5S 
rDNA-Loci der Satellitenchromosomen im Chromosomen- 
arm ohne Satellit. In den meisten Satellitenchromosomen 
von H. agropyroides kommen beide Moglichkeiten der 5S 
rDNA-Lokalisation vor, ein 5S rDNA-Band liegt proximal 
der NOR, ein weiteres 5S rDNA-Band im Chromosomenarm 
ohne Satellit. Die 5S rDNA-Loci der Nicht-Satellitenchro¬ 
mosomen zeigen in einigen Fallen ebenfalls charakteristi¬ 
sche Anordnung, z.B. in Form breiter interkalarer Bander, 
die bei Diploiden der H. marginatum-Gruppe ( H. margina- 
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turn, H. albinerve, H. /eve) und in einigen Polyploiden 
sowohl der H. marginatum-G ruppe (H. cintranum, H. hacke- 
lii) als auch anderer Verwandtschaftsgruppen anzutreffen 
sind (z.B. H. adsurgens, H. planiculme, verschiedene Arten 
der H. pratense- Gruppe). Hinsichtlich der Verteilung der 5S 
rDNA-Loci bildet das diploide H. compression eine Aus- 
nahme innerhalb des gesamten subg. Pratavenastrum. Hier 
kommt in den Satellitenchromosomen keine 5S rDNA vor, 
gleichzeitig enthalten sechs der zehn Nicht-Satellitenchro- 
mosomen breite 5S rDNA-Bander (Abb. 20-53). 

Bei subg. Helictotrichon enthalten die Satellitenchromo¬ 
somen in der Regel keine 5S rDNA. Lediglich in einer der 
untersuchten Herktinfte von H. convolutum kommen gleich¬ 
zeitig zwei 5S rDNA-Bander in einem der Satellitenchromo¬ 
somen vor. Da dieses Chromosom zugleich aber ungewohn- 
lich groB ist, liegt hier eine Chromosomenmutation vor 
(Abb. 1-17). 

Hinsichtlich der Verteilung der 5S rDNA-Bander stimmt 
subg. Tricholemma weitgehend mit subg. Helictotrichon 
iiberein: Das tetraploide H. jahandiezii besitzt 5S rDNA- 
Loci in acht Nicht-Satellitenchromosomen. Satellitenchro¬ 
mosomen enthalten keine 5S rDNA (Abb. 18). 

Bei den meisten Taxa der subgg. Pubavenastrum, Helicto¬ 
trichon und Tricholemma fallt auf. dass 5S rDNA regelma- 
Big in den groBten der Nicht-Satellitenchromosomen auf- 
tritt. Anders ist die Situation in den vielen untersuchten Taxa 
von H. subg. Pratavenastrum, denn hier enthalten die groB¬ 
ten Nicht-Satellitenchromosomen niemals 5S rDNA. Ledig¬ 
lich in einzelnen Hochpolyploiden kommen sie sporadisch 
dort vor (z.B. H. gervaisii subsp. gervaisii). 5S rDNA ist bei 
den Taxa des subg. Pratavenastrum in „mittelgroBen“ der 
Nicht-Satellitenchromosomen lokalisiert, wobei gleichzeitig 
die Satellitenchromosomen 5S rDNA enthalten und dies in 
Form zumeist sehr breiter Bander. Bei H. compressum, die 
einzige bekannte Art des subg. Pratavenastrum ohne 5S 
rDNA in Satellitenchromosomen, liegt die 5S rDNA eben- 
falls in „mittelgroBen“ Nicht-Satellitenchromosomen und 
nicht in den groBten. Das Vorkommen von 5S rDNA in den 
groBten der Nicht-Satellitenchromosomen ist demnach nicht 
mit gleichzeitigem Fehlen bzw. Vorkommen von 5S rDNA in 
den Satellitenchromosomen korreliert. 

Bei den iibrigen untersuchten Gattungen der Graser fin- 
den sich ebenfalls unterschiedliche Anordnungen der 5S 
rDNA-Loci. Ein Teil der Taxa weist Loci der 5S rDNA 
sowohl in Nicht-Satelliten- als auch Satellitenchromosomen 
auf, und zwar Vertreter der Aveneae ( Agrostis capillaris, 
Ammophila arenaria, Arrhenatherum elatius, Deschampsia 
cespitosa, Koeleria cristata, Pseudarrhenatherum longifoli- 
um, Trisetum flavescens ) als auch der Triticeae ( Elymus 
farctus) und Seslerieae ( Sesleria albicans). Die 5S rDNA 
von Satellitenchromosomen befindet sich dabei hauptsach- 
lich im Chromosomenarm ohne Satellit. Bei der Aveneae 
Amphibromus nervosus (Abb. 56, 57) liegt die 5S rDNA 
unmittelbar proximal der NORs, vergleichbar den oben 
genannten Vertretern der Helictotrichon bromoides- Gruppe 


und H. aetolicum. Bei Arrhenatherum elatius (Abb. 58) lie- 
gen die Loci der 5S rDNA mit der 45S rDNA in alien Satel¬ 
litenchromosomen kolokalisiert, was sich bei Sesleria albi¬ 
cans (Abb. 69) ebenfalls in einem Paar der Satellitenchro¬ 
mosomen findet. Bei anderen Taxa liegen die 5S rDNA-Loci 
ausschlieBlich in Nicht-Satellitenchromosomen, so bei eini¬ 
gen Aveneae ( Avena macrostachya, Holcus mollis), und 
Poeae ( Cynosurus echinatus, Festuca rubra) aber auch den 
entfernter verwandten Stipeae aus der Unterfamilie Stipoi- 
deae ( Stipa gigantea) und Danthonieae aus der Unterfamilie 
Arundinoideae ( Danthonia alpina, D. decumbens). 

Insgesamt muss fur die hier untersuchten Taxa von einer 
„stabilen“ Lokalisation der 5S rDNA-Bander in den Chro- 
mosomen ausgegangen werden. Innerhalb von Helictotri¬ 
chon ergibt sich, dass sie art-, artengruppen- und untergat- 
tungsiibergreifend konstant bleiben kann. Dies bedeutet, 
dass die Lokalisation der 5S rDNA viele Artbildungspro- 
zesse ± unverandert iiberdauert haben muss und in vielen 
Polyploiden unverandert erhalten geblieben ist. Gleichzeitig 
zeigt der Vergleich mit Vertretern anderer Gattungen aus 
derselben Unterfamilie (Pooideae) bzw. mit anderen Unter- 
familien, dass die Variabilitat zwischen den Untergattungen 
von Helictotrichon ebenso groB oder groBer sein kann wie 
ansonsten zwischen unterschiedlichen Gattungen. 

4.2.4 Rabl-Orientierung und Position der 5S 
rDNA-Bander 

Die Anordnungen der 5S rDNA in Satellitenchromosomen 
sind offenbar nicht zufallig entstanden. Sie kommt entweder 
+ kolokalisiert mit der 45S rDNA, distal dazu oder im 
gegeniiberliegenden Arm vor (s.o. Kap. 4.2.3). Folgende 
definierte Bereiche der Chromosomen enthalten jedoch nie¬ 
mals 5S rDNA: (1) der proximale, zentromernahe Abschnitt 
des Armes mit der NOR sowie (2) der Abschnitt des 
Chromosomenarms ohne NOR distal jener Distanz, die im 
gegeniiberliegenden Arm zwischen Zentromer und der NOR 
liegt. Die 5S rDNA liegt hier entweder in gleichem Abstand 
vom Zentromer wie die NOR im gegeniiberliegenden Arm 
oder proximal dazu. Sogar zentromernahe Lokalisationen 
sind moglich. Die 5S rDNA befindet sich jedoch niemals 
weiter vom Zentromer entfernt als die 45S rDNA im gegen¬ 
iiberliegenden Chromosomenarm (Abb. 77). 

Als Ursache dieser - bislang unbekannten - RegelmaBig- 
keit in der Organisation von ribosomalen DNAs in Satelli¬ 
tenchromosomen kommt die „Rabl-Orientierung“ in Frage. 
Infolge der Anaphase-Bewegung (mit den Zentromeren 
voran) in der vorausgegangenen Mitose nehmen Chromoso¬ 
men und deren Arme in der Interphase eine nicht vollstandig 
zufiillige Orientierung ein, so dass in der Prophase der fol- 
genden Mitose eine Anordnung der Chromosomen festzu- 
stellen ist, die jener der Anaphase zuvor entspricht. Ent- 
sprechend der Rabl-Orientierung haben bestimmte Chromo- 
somenabschnitte groBere Chancen, in der Interphase raum- 
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Abb. 77. Mogliche Lokalisierung 
der 5S rDNA in Satellitenchromosomen. 



5S rDNA 


lich benachbart zu sein als andere, was auch zur Erklarung 
von RegelmaBigkeiten in der Verteilung von Heterochroma- 
tinbandern herangezogen wird (vgl. Kap. 4.2.6), insbesonde- 
re fur die durch Heitz (1933) beschriebene „Aquilokale 
Heterochromatie" (Schweizer & Loidl 1987). 

Ein gleicher Abstand zum Zentromer liegt hier bei den 
Satellitenchromosomen beziiglich der 45S rDNA von NORs 
und der 5S rDNA in den einander gegeniiberliegenden Chro- 
mosomenarmen vor und konnte beziiglich der Ribosomen- 
Biogenese eine funktionelle Bedeutung haben (vgl. Kap. 
4.2.3). Aufgrund der Rabl-Orientierung bleibt hierdurch in 
der Interphase eine raumliche Nahe zwischen dem gebilde- 
ten Nukleolus und der im anderen Chromosomenarm jedoch 
in gleichem Abstand zum Zentromer lokalisierten 5S rDNA 
gewahrleistet. Eine entsprechende raumliche Nachbarschaft 
zum Nukleolus ware bei jenen Orten der Satellitenchromo¬ 
somen, in denen keine 5S rDNA gefunden wurde [vgl. oben: 
zentromernah im Arm mit der NOR (1) bzw. weit distal im 
gegeniiberliegenden Arm (2)], aufgrund der Interphasekern- 
Organisation nicht gegeben. 

Bei einigen Karyotypen ist erkennbar, dass 5S rDNA im 
Arm ohne NOR auch naher am Zentromer liegen kann als 
die NOR im gegeniiberliegenden Arm, z.B. Paar VIII von H. 
hackelii (Abb. 35) und Paare XXI und XLVI von H. praten- 
se subsp. amethysteum (Ro 3990; Abb. 45), wahrend eine 
Anordnung von 5S rDNA proximal zur 45S rDNA oder sogar 
zentromernah im Chromosomenarm mit der NOR (45S 
rDNA) nicht auftritt (s.o.). Die Ursache dafiir ist unbekannt, 
diirfte aber ebenfalls in der raumlichen Anordnung der 
dekondensierten Chromosomenabschnitte in Bezug auf den 
ausgebildeteten, voluminosen Nukleolus in der Interphase 
zu suchen sein. Weiterfuhrende Untersuchungen zur raumli¬ 
chen Anordnung von 5S rDNA, NOR/45S rDNA und Nukle¬ 
olus von Satellitenchromosomen in der Interphase waren 
erforderlich und anhand von Gewebeschnitten durch konfo- 
kale Lasermikroskopie realisierbar. 

Eine „Aquilozie“ zwischen den NORs (45S rDNA-Loci) 
in Satellitenchromosomen und den 5S rDNA-Loci in Nicht- 
Satellitenchromosomen besteht nicht, d.h. fur diese Loci ist 
innerhalb der untersuchten Karyotypen kein einheitlicher 
Abstand vom Zentromer feststellbar. 


4.2.5 Satelliten-DNAs CONI, CON2 und COM2 

Satelliten-DNAs mit tandemartig hintereinander geschalte- 
ten Sequenzen kommen bevorzugt in zentromerischen, telo- 
merischen und interstitiellen Heterochromatinregionen der 
Chromosomen vor (Dean & Schmidt 1995), was durch in 
sitw-Hybridisierungen fur zahlreiche unterschiedliche 
Organismen nachgewiesen werden konnte z.B. Maus 
(Pardue & Gall 1970), Scilla (Deumling & Greilhuber 
1982), Allium (Irifune et al. 1995), Lycopersicon (Ganal et 
al. 1988) und mehrere Graser (z.B. Bedbrook et al. 1980; 
Jones & Flavell 1982a, b; Cuadrado & Jouve 1995). 

Das konstitutive Heterochromatin kann dabei aus unter- 
schiedlichen repetitiven Sequenzen zusammengesetzt sein 
(Fuchs et al. 1994, Kuipers et al. 2002). Bei den untersuch¬ 
ten Arten von Helictotrichon kommen die Satelliten-DNAs 
CONI und CON2 haufig in denselben subtelomerischen 
chromosomalen Regionen vor. Diese Regionen sind meis- 
tens DAPI-positiv. Beide Satelliten-DNAs liegen aber auch 
getrennt voneinander vor. Auch diese Regionen sind mehr- 
heitlich, aber nicht durchweg, DAPI-positiv. Die Satelliten- 
DNA COM2 liegt ebenfalls in subtelomerischen Bereichen, 
die jedoch haufiger DAPI-negativ sind (siehe nachstes Kap. 
4.2.6). 

Besonders auffallig ist die haufige Kolokalisation der 
Satelliten-DNA CON2 in Loci der 5S rDNA, wohingegen 5S 
rDNA nie in subtelomerischen Bereichen nachgewiesen wer¬ 
den konnte, die Satelliten-DNA CON2 enthielten (z.B. Abb. 
1-9). In einigen Taxa liegt die Satelliten-DNA CON2 aus- 
schlieBlich in den 5S rDNA-Loci ( Koeleria cristata, Cyno- 
surus echinatus ; Abb. 62, 67). Dass die teilweisen Kolokali- 
sationen beider Sequenzen nicht auf Homologie beruht, 
bestatigte der Sequenzvergleich nach dem „kimura 2-para- 
meter“-Modell (Kimura 1980), der eine Homologie von ca. 
50% ergibt. Demzufolge lasst sich ausschlieBen, dass sich 
die Satelliten-DNA CON2 aus der 5S rDNA entwickelte. 
Denkbar ist, dass die Lage dieser Satelliten-DNA im Bereich 
der 5S rDNA eine funktionale Bedeutung im Sinne der 
„bodyguard-Hypothese“ besitzt (Hsu 1975). Beispiele dafiir, 
dass 5S rDNA als Ausgangspunkt fur die Entwicklung von 
Satelliten-DNAs diente, beschranken sich dementsprechend 
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auf zentromerspezifische Satelliten-DNAs (Dong et at. 
1998, Saunders & Houben 2001). 

Vorkommen, mengenmaBige Anteile und Anordnung von 
Satelliten-DNAs in den Chromosomen konnen sich aufgrund 
unterschiedlicher genetischer Mechanismen (Insertion, 
Deletion, Amplifikation; vgl. Ross et al. 1997) sowie durch 
ungleiches Crossing-over oder ungleichen Schwesterchro- 
matidenaustausch in der Evolution rasch verandern (u.a. 
Smith 1976; Singer 1982; Stephan 1986, 1987). Die 
Anteile der Satelliten-DNA-Bander beziiglich der Gesamt- 
chromosomenlange unterliegen bei den hier untersuchten 
Taxa dementsprechend einer viel groBeren Schwankungs- 
breite als die der ribosomalen DNAs. Fur die Satelliten- 
DNA CONI ergeben sich Anteile von 0,2-12,4%, fur CON2 
von 0,4-8,8% und fiir COM2 von 0,4-11,3%. Demgegeniiber 
schwanken die Werte fiir die beiden hier untersuchten kodie- 
renden repetitiven DNAs wesentlich weniger. Fiir die 45S 
rDNA liegen sie bei 0,4-5,2%, fiir die 5S rDNA bei 0,3-2,7% 
(vgl. Tabelle 3). 

Ein anderes wesentliches Merkmal von Satelliten-DNAs 
ist die typischerweise hohe innerartliche Sequenzhomo- 
genitat zwischen den einzelnen repeats (z.B. Cremisi et al. 
1988), was mit den Mechanismen der „concerted evolution" 
zusammenhangt (vgl. Dover & Tautz 1986, Graur & Li 
2000). Aufgrund ihrer nicht kodierenden Eigenschaft kon¬ 
nen sich die Satelliten-DNAs sogar eng verwandter Arten in 
der Sequenz und/oder in der Kopienzahl demgegeniiber stark 
voneinander unterscheiden (Lohe & Brutlag 1987), d.h. 
Satelliten-DNAs konnen innerhalb kurzer evolutionarer 
Zeitraume verandert, akkumuliert oder eliminiert werden 
(Stephan 1987). Vorkommen und Fehlen von Satelliten- 
DNAs lassen sich daher z.T. fiir phylogenetische Fragestel- 
lungen auswerten (Hemleben 1993). Entstand oder etablier- 
te sich eine Satelliten-Sequenz sehr friih in der Evolution, so 
kann sie heute fiir groBere Verwandtschaftsgruppen charak- 
teristisch sein. Im anderen Falle beschrankt sich ihr Vor¬ 
kommen auf einzelne Arten, Artengruppen oder Gattungen. 
Beide Moglichkeiten lassen sich anhand der untersuchten 
Satelliten-DNAs CONI, CON2 und COM2 fiir die Griiser 
aufzeigen: 

Die Untergattungen von Helictotrichon unterscheiden 
sich hinsichtlich des Vorkommens dieser Satelliten-DNAs 
(Grebenstein et al. 1996). Hier beschrankt sich die Satelli- 
ten-DNA CON2 auf H. subg. Helictotrichon und fehlt in den 
subgg. Tricholemma, Pubavenastrum und Pratavenastrum. 
Dem gegeniiber liegt die Satelliten-DNA COM2 in einer 
hohen Kopienzahl in subg. Pratavenastrum vor. Beide Satel¬ 
liten-DNAs lassen sich jedoch auch auBerhalb der Gattung 
Helictotrichon nachweisen. Die Satelliten-DNA CON2 liegt 
in Koeleria, Trisetum, Holcus, Deschampsia, Agrostis (Ave- 
neae) sowie Festuca und Cynosurus (Poeae) vor. Wie bei 
subg. Helictotrichon lassen sich dabei neben subtelomeri- 
schen Bandern zusatzliche Kolokalisationen in den Loci der 
5S rDNA nachweisen ( Trisetum , Holcus, Deschampsia, 
Agrostis, Festuca). Bei Koeleria cristata und Cynosurus 


echinatus liegt CON2 ausschlieBlich in den 5S rDNA-Loci. 
In Deschampsia, Holcus und Koeleria kommt neben der 
Satelliten-DNA CON2 die Satelliten-DNA COM2 vor 
(Grebenstein et al. 1996). 

Die dritte hier getestete Satelliten-DNA, CONI, ist in den 
Aveneae weit verbreitet und tritt sogar in anderen 
Unterfamilien der Graser auf. In den Genomen der Aveneae 
Deschampsia, Helictotrichon subg. Helictotrichon, Holcus, 
Koeleria und Trisetum liegt sie in hoher Kopienzahl vor. 
Geringere Kopienzahlen finden sich bei H. subg. Prataven¬ 
astrum, H. jahandiezii, Avena sativa, Alopecurus vaginatus 
und Arrhenatherum elatius (Grebenstein et al. 1996). Bei 
Oryza L. (Ehrhartoideae), Diplachne P. Beauv. (Chloridoi- 
deae), Andropogon L. und Saccharum L. (Panicoideae) tritt 
CONI in z.T. etwas veranderter Sequenz, jedoch mit einer 
Homologie groBer 77% auf (vgl. Grebenstein 1995, 1996; 
Alix et al. 1998). 

Helictotrichon kann anhand der Satelliten-DNAs nicht 
schliissig als Gattung definiert werden. Vielmehr scheinen 
einzelne ihrer Untergattungen anderen Gattungen der Ave¬ 
neae oder sogar Poeae naher zu stehen als einander (vgl. 
Kap. 4.6). 

4.2.6 Fluoreszenzbander und Eigenschaften des 
konstitutiven Heterochromatins 

Die Darstellung hinsichtlich der Basenzusammensetzung 
stark unterschiedlicher Typen von heterochromatischen 
Chromosomenabschnitten erfolgte durch sequentielle Far- 
bung mit Chromomycin/DAPI (vgl. Schweizer 1976, 
Schweizer & Ambros 1994). Heterochromatin ohne prafe- 
rentielle Basenzusammensetzung kann hierbei nicht darge- 
stellt werden, sondern lieBe sich nur durch die Giemsa C- 
Banderung (Schwarzacher et al. 1980) nachweisen, so z.B. 
die interkalaren Giemsa-C-Bander von Helictotrichon sar- 
racenorum, H. convolution und H. filifolium subsp. filifoli- 
um (Tafeln 1: C2, D2; 2: B). Subtelomerische Giemsa-C- 
Bander von H. sarracenorum, H. convolutum, H. filifolium 
subsp. filifolium, H. gervaisii subsp. gervaisii und H. hacke- 
lii (Tafeln 1: C2, D2; 2: B; 5: B4; 6: A5) sind mehrheitlich 
mit den Chromomycin- und DAPI-Bandern deckungsgleich. 
Die C-Banderung lieferte jedoch bei den meisten getesteten 
Arten wenig zuverlassige und schlecht reproduzierbare 
Ergebnisse, so dass keine vergleichenden Auswertungen 
moglich waren. Dagegen erwies sich die differentielle Fluo- 
reszenzfarbung zum Nachweis von GC- bzw. AT-reichem 
Heterochromatin als durchgehend verwendbar und mit der 
Fluoreszenz-zVz jztM-Hybridisierung gut kombinierbar. 

Bei Auswertung der Farbungen musste jedoch die Reihen- 
folge von in szfzz-Hybridisierungen und Fluoreszenzfarbun- 
gen beachtet werden. DAPI-Farbungen, die nach einer oder 
mehreren Hybridisierungen durchgefiihrt wurden, ergaben 
z.T. Bander in chromosomalen Bereichen, die zuvor Chro- 
momycin-positiv und DAPI-negativ waren, vor allem an den 
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NORs. Es kam hierbei also nicht zu einer Verstarkung der 
jeweiligen Fluoreszenzsignale gegeniiber unbehandelten 
Praparaten, die gelegentlich auftreten kann (vgl. Malu- 
szynska & Heslop-Harrison 1993, Zoldos et al. 1999). 
Vielmehr handelt es sich offensichtlich um einen Artefakt, 
wie er bei Cucumis sativus beschrieben worden ist (Hoshi et 
al. 1999). Betroffen waren davon nicht alle der untersuchten 
Arten, sondern nur einige, bei denen diese Beobachtungen 
allerdings wiederholt gemacht wurden (u.a. H. sedenense 
subsp. sedenense, subsp. gervaisii, H. parlatorei, H. sem- 
pervirens, H. cintranum , H. adsurgens, H. planiculme, H. 
lusitanicum, Holcus mollis, Koeleria cristata, Festuca 
rubra). 

In der Mehrheit der untersuchten Taxa liegen die DAPI- 
Bander in den subtelomerischen Bereichen, was offensicht¬ 
lich mit den RegelmaBigkeiten in der Verteilung von 
Heterochromatinbandern („Aquilokale Heterochromatie"; 
Heitz 1933) aufgrund der raumlichen Nahe bestimmter 
Chromosomenabschnitte in der Interphase zusammenhangt 
(Rabl-Orientierung). DAPI-positives Heterochromatin 
kommt haufig gemeinsam mit Bandern der Satelliten-DNAs 
CONI, C0N2 und COM2 in den Chromosomen vor. Dabei 
sind sie in der Ausdehnung zumeist nicht deckungsgleich, da 
die DAPI-Bander in der Regel weitaus breiter sind. Es gibt 
jedoch auch Bander der Satelliten-DNAs, die nicht DAPI- 
positiv sind sowie DAPI-Bander, die keine dieser Satelliten- 
DNAs enthalten. Die fehlende Korrelation zwischen 
Satelliten-DNA- und DAPI-Bandern ist bei vielen Arten an 
einzelnen Chromosomen der jeweiligen Satze festzustellen 
{H. sedenense, H. setaceum, FI. parlatorei, etc.; Abb. 1, 3, 5, 
6), z.T. sogar an gesamten Chromosomensatzen. Beispiels- 
weise zeichnen sich die Chromosomen von H. desertorum 
oder H. bromoides (Abb. 17, 20, 21) durch zahlreiche subte- 
lomerische CON2- bzw. COM2-Bander aus, die jedoch nicht 
DAPI-positiv sind. Fiir eine Bindung des Farbstoffes DAPI 
werden drei bis vier aufeinanderfolgende AT-Basenpaare 
benotigt (vgl. Barow & Meister 2002). Solche Stellen sind 
innerhalb der untersuchten Satelliten-DNAs mehrfach pro 
Wiederholungseinheit vorhanden, namlich 24mal in CONI 
(± 365 bp), 30mal in CON2 (± 562 bp) und 30mal in COM2 
(± 576 bp), was maximal 20% der jeweiligen Gesamtlange 
entspricht. Aufgrund der vorliegenden Ergebnisse liber die 
chromosomale Verteilung von Satelliten-DNAs und DAPI- 
Bandern muss jedoch geschlossen werden, dass die DAPI- 
positive Reaktion des Heterochromatins nicht durch diese 
Satelliten-DNAs hervorgerufen wird. 

AuBerdem konnen Bander der Satelliten-DNAs CONI, 
CON2 und COM2 auch gemeinsam mit Chromomycin- 
Bandern auftreten. Dies betrifft die chromosomalen Satelli- 
ten von einigen der untersuchten Arten (H. sedenense subsp. 
sedenense, H. parlatorei, H. convolutum, H. agropyroides, 
H. compressum, H. albinerve) und seltener subtelomerische 
Heterochromatinbander (H. lusitanicum). Wie im Falle der 
DAPI-Bander ist hier die jeweilige Ausdehnung von 
Satelliten-DNA- und Chromomycin-Bandern nicht immer 


deckungsgleich. Bei H. lusitanicum fallt auf, das bei einigen 
Chromosomen subtelomerische Chromomycin- und Satelli- 
ten-DNA-Bander (COM2) auch getrennt voneinander auftre¬ 
ten konnen. Chromomycin bindet bevorzugt an GC-reiche 
doppelstrangige DNA in der kleinen Furche (vgl. Sumner 
1990), wobei mindestens drei GC-Basenpaare aufeinander- 
folgen miissen (Chromomycin Facts Sheet: http://chromo- 
mycin.4mg.com/). Solche Abschnitte kommen in der 
Sequenz der Satelliten-DNAs mehrfach vor (CONI: 12mal, 
CON2: 24mal, COM2: 34mal). Somit bieten die Satelliten- 
DNAs CONI auf rund 10%, CON2 auf rund 13% und COM2 
auf rund 18% ihrer Gesamtlange Bindungsmoglichkeiten fiir 
Chromomycin. Aufgrund des fehlenden kausalen Zusam- 
menhangs zwischen dem Auftreten der Chromomycin- und 
Satelliten-DNA-Bander ist zu schlussfolgern, dass der 
Anteil an diesen GC-Paaren in den Satelliten-DNAs zu 
gering ist und/oder zu wenige der GC-Paare in der kleinen 
Furche liegen, um eine Chromomycin-positive Reaktion her- 
vorzurufen. Innerhalb der ITS1- (218 bp) 5,8S- (± 162 bp) 
und ITS2- (216 bp) Sequenzen aus der 45S rDNA kommen 
23, 17 bzw. 29 Stellen vor, in denen drei GC-Basenpaare 
hintereinander liegen. Bindungsmoglichkeiten fiir Chromo¬ 
mycin kommen hier somit bei rund 35% ihrer Gesamtlange 
vor, was offenbar die Chromomycin-positive Farbung dieser 
Stellen bedingt. Die Anteile der Bindungsmoglichkeiten fiir 
Chromomycin in den benachbarten 18S- und 26S rDNA sind 
offenbar etwas geringer. Da fiir Helictotrichon diese 
Sequenzen bislang nicht ermittelt worden sind, wurden 
dafiir Sequenzdaten von Avena sativa vergleichend herange- 
zogen, bei der Teile beider Gene sequenziert worden sind. In 
den sieben sequenzierten Abschnitten der 18S rRNA (Gen- 
Bank/EMBO/DDBJ M82710-M82716) kommen mit ca. 21% 
und in fiinf Segmenten der 26S rRNA (GenBank/EMBO/ 
DDBJ M82234-M82238) mit ca. 29% - gegeniiber den 
Satellitensequenzen - ebenfalls mehr Bindungsmoglichkei¬ 
ten fiir Chromomycin vor, was neben den ITS1-5,8S-ITS2- 
Regionen eine weitere Chromomycin-positive Farbung die¬ 
ser Stellen im Chromosom hervorrufen konnte. 

Innerhalb der untersuchten Arten variiert der Gehalt an 
Chromomycin-positiven Heterochromatin mit Hi(C) = 0,5- 
4,2% relativ gering, was darauf zuriickzufiihren ist, dass 
GC-reiches Material zumeist nur in den NORs nachgewiesen 
wurde (vgl. die relativ konstanten Werte fiir die 45S rDNA; 
Tabelle 3 und Kap. 4.2.5). Eine Ausnahme bildet H. versico¬ 
lor mit einem Chromomycin-Index von Hi(C) = 9,5%, der 
auf dem Vorkommen von elf breiten Chromomycin-Bandern 
auBerhalb der NORs beruht. Auch in anderen Taxa kommen 
Chromomycin-Bander auBerhalb der NORs vor, die aber auf 
den Anteil von Chromomycin-positivem Chromatin im 
jeweiligen Chromosomensatz geringeren EinfluB haben. 
Solche Chromomycin-Bander liegen entweder im subtelo¬ 
merischen Bereichen (z.B. H. agropyroides, H. lusitanicum, 
H. cintranum, H. versicolor, Pseudarrhenatherum longifoli- 
um, Elymus farctus) oder interkalar bzw. zentromernah (H. 
jaliandiezii). Bei E. farctus sind die subtelomerischen 
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Chromomycin-Bander zugleich DAPI-positiv. Wahrend sich 
bei alien anderen untersuchten Taxa AT-reiches, DAPI-posi- 
tives deutlich von GC-reichem, Chromomycin-positivem 
(meist NOR-assoziiertem) Heterochromatin unterscheidet, 
ist dies bei E. farctus nicht gegeben. Gleichzeitig DAPI- 
positives und Chromomycin-positives Heterochromatin 
wurde bislang erst bei einer vergleichsweise geringen Zahl 
von Arten nachgewiesen, u.a. Scilla koenigii (Greilhuber 
1995) und Nicotiana kawakamii (Nakamura et al. 2001). 
Eine Chromomycin-positive Reaktion von Bandern der 5S 
rDNA wie bei Lycopersicon (Xu & Earle 1996a) oder 
Lilium (Siljak-Yakovlev et al. 2003) wurde in keinem der 
hier untersuchten Taxa gefunden. 

Der Gehalt an DAPI-positivem Heterochromatin variiert 
innerhalb der untersuchten Taxa wesentlich starker als jener 
des Chromomycin-positiven Materials. Die DAPI-Indizes 
nehmen Werte von Hi(D) = 0-17,5% ein. Innerhalb von 
Helictotrichon zeichnet sich eine Reihe von Arten durch 
Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin aus [H. pube- 
scens, subg. Pubavenastrum ; H. desertorum, subg. Helicto¬ 
trichon', H. bromoides , H. /eve, H. albinerve, H. pratense 
subsp. amethysteum Ro 3990 und Ro 4013, subg. Prataven¬ 
astrum', Herkunft Ro 10304 von H. jahandiezii, subg. 
Tricholemma (o. Abb.)]. Die Population Ro 10291 von H. 
jahandiezii besitzt nur eine geringe Menge von DAPI- 
Heterochromatin. Ausgesprochen hohe Gehalte an DAPI- 
Heterochromatin kommen beispielsweise in H. sedenense 
subsp. sedenense (subg. Helictotrichon), H. gervaisii subsp. 
gervaisii, H. pruinosum und H. compression vor (subg. 
Pratavenastrum). Es erscheint moglich, dass eine verstarkte 
Heterochromatinamplifikation in nur einem Arm der 
Chromosomen asymmetrische Chromosomen hervorbringt 
(siehe Basiskaryotyp II; Kap. 4.4). 

Auch innerhalb der iibrigen untersuchten Taxa lassen sich 
einzelne Arten hinsichtlich des DAPI-Heterochromatins 
unterscheiden. Bei Avena macrostachya, Amphibromus ner- 
vosus (Aveneae), Danthonia alpina, D. decumbens (Arun- 
dinoideae: Danthonieae), Stipa gigantea und Danthoni- 
astrum compaction (Stipoideae: Stipeae) kommt kein DAPI- 
Heterochromatin vor, bzw. in nur geringer Menge (eine der 
untersuchten Populationen von Amphibromus). Alle iibrigen 
Vertreter zeigen mehr oder weniger starke Bander. Arrhena- 
therum elatius besitzt in fast alien Chromosomen recht ein- 
heitlich groBe DAPI-Bander im subtelomerischen Bereich. 
Der Chromosomensatz von Deschampsia cespitosa zeichnet 
sich auch durch ein besonderes DAPI-Banderungsmuster 
aus, besitzt aber auch sonst eine auffallige Chromosomen- 
morphologie (vgl. Kap. 4.6.4). Im Gegensatz zu den iibrigen 
untersuchten Taxa kommen bei Elymus farctus in den Chro¬ 
mosomen zahlreiche schmale interkalare DAPI-Bandern vor. 
Es handelt sich dabei um ein charakteristisches Merkmal der 
Gattung Elymus (einschlieBlich Agropyron) sowie anderer 
Triticeae (vgl. Endo & Gill 1984, Morris & Gill 1986). 

Bei einigen Arten treten Polymorphismen beziiglich des 
Auftretens und der Ausdehnung von Heterochromatin- 


Bandern auf. Sie konnen so ausgepragt sein, dass die 
Identifikation homologer Chromosomen innerhalb des 
betreffenden Chromosomensatzes nur teilweise moglich ist, 
z.B. bei H. parlatorei , H. gervaisii subsp. arundanum. Hete- 
rochromatinbander gehoren zu den in der Chromosomen- 
evolution rasch veranderbaren Komponenten des Chroma¬ 
tins. Polymorphismen treten insbesondere bei fremdbestaub- 
ten Arten haufig auf. Derartige infraspezifische Unterschie- 
de wurden bei zahlreichen Taxa festgestellt, innerhalb der 
Graser u.a. bei Secale (Cuadrado & Iouve 1995), Hordeum 
(Linde-Laursen et al. 1986), Elymus und Agropyron (Endo 
& Gill 1984) sowie Aegilops (Georgiou et al. 1992). 

Fiir die meisten der hier untersuchten ausdauernden Arten 
ist von Fremdbestaubung auszugehen, auch wenn es dazu 
nur einzelne Untersuchungen gibt, so z.B. fiir Arten von 
Helictotrichon (vgl. Gervais 1973b), Agrostis, Arrhenathe- 
rum, Holcus, Deschampsia, Festuca, Koeleria, Trisetum 
(Watson & Dallwitz 1999) und Avena macrostachya 
(Baum & Rajhathy 1976). Amphibromus nervosus ist z.T. 
kleistogam (eigene Beobachtungen, Jacobs & Lapinpuro 
1986) und damit selbstfertil. Arten der ausdauernden 
Gattungen Elymus, Danthonia und Stipa werden als selbst- 
bestaubende Arten betrachtet (Watson & Dallwitz 1999). 
Von den beiden hier untersuchten Einjahrigen ist Lagurus 
ovatus selbstbestaubt und Cynosurus echinatus fremdbe- 
staubt (Watson & Dallwitz 1999). Mit Ausnahme von 
Elymus farctus, dessen hier untersuchter Chromosomensatz 
beziiglich der DAPI-Bander einige Heteromorphien zwi- 
schen homologen Chromosomen aufweist, zeigen damit alle 
iibrigen selbstbestaubten Arten ( Amphibromus nervosus, 
Danthonia alpina, D. decumbens, Lagurus ovatus, Stipa 
gigantea) hinsichtlich der hier untersuchten Fluoreszenz- 
bander des Heterochromatins keine ausgepragten Polymor¬ 
phismen sowie insgesamt geringe Gehalte an Heterochro¬ 
matin. Als Ursache der Polymorphismen von Heterochro- 
matinbandern bei Arten mit groBeren Heterochromatin- 
gehalten lassen sich in mehreren Fallen ungleiches Cros¬ 
sing-over (z.B. Chromosomenpaar VII bei H. compressunv. 
Abb. 30) bzw. Translokationen zwischen nichthomologen 
Chromosomen (z.B. Chromosomen 1 und 11 von H. parlato¬ 
rei', Abb. 6) vermuten. 

Fiir die hier an einer reprasentativen Anzahl von Taxa 
untersuchte Gattung Helictotrichon ist davon auszugehen, 
dass die Evolution der Satelliten-DNA- und Heterochroma¬ 
tin-Bander in den Chromosomen unabhangig voneinander 
erfolgte. Deutlich ist dies vor allem fiir das DAPI-positive 
Heterochromatin: 

Bei H. pubescens subg. Pubavenastrum treten weder sub- 
telomerische Satelliten-DNA- noch DAPI-Bander auf, wah¬ 
rend sich einzelne Vertreter sowohl des subg. Helictotrichon 
(H. desertorum) als auch des subg. Pratavenastrum (H. bro¬ 
moides, H. albinerve, H. /eve, zwei der drei untersuchten 
Herkiinfte von H. pratense subsp. amethysteum) durch 
Satelliten-DNA- aber keine DAPI-Bander auszeichnen. 
Hierbei stellt H. desertorum innerhalb seiner Untergattung 
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eine sowohl morphologisch als auch hinsichtlich des 
Verbreitungsgebietes (siehe Kap. 3.1.1.4.1) isolierte diploi- 
de Art dar (Lange 1995a). Helictotrichon bromoides ist der 
einzige diploide Vertreter einer groBeren Artengruppe, deren 
Polyploide z.T. bereits Chromosomen mit zusatzlichen 
DAPI-Bandern besitzen. Helictotrichon leve und H. albiner- 
ve sind ebenfalls diploide bzw. diploid-tetraploide Vertreter 
einer weiteren Artengruppe, deren iibrige Diploide ( H. mar¬ 
ginatum, H. compressum) ebenso wie die Polyploiden in den 
Chromosomen zusatzliche DAPI-Bander enthalten. Unter 
der Annahme, dass es bei H. desertorum, H. bromoides, H. 
leve und H. albinerve nicht zu einem sekundaren Verlust des 
DAPI-positiven Heterochromatins gekommen ist, muss 
davon ausgegangen werden, dass das DAPI-positive Hetero¬ 
chromatin in den subtelomerischen Bereichen erst spater als 
die Bander der hier getesteten Satelliten-DNAs entstanden 
ist. Dies gilt moglicherweise auch fiir das Chromomycin- 
positive Heterochromatin subtelomerischer Regionen ( H. 
versicolor, H. lusitanicum). Um zu iiberpriifen, ob dies auch 
fur andere Aveneen zutrifft, miissten weitere Satelliten- 
DNAs identifiziert und hinsichtlich ihrer Sequenz studiert 
werden. AuBerdem miisste ermittelt werden, welche DNA- 
Sequenzen fiir die DAPI- bzw. Chromomycin-positive Reak- 
tion des Heterochromatins verantwortlich sind. 

Bei den subtelomerischen Fluorochrom- und Satelliten- 
DNA-Bandern ist es - abgesehen von ihrer unabhangigen 
Entstehung - in vielen Fallen auch zu einer voneinander 
unabhangigen Veranderung der Menge betreffender Sequen- 
zen gekommen, die sich in unterschiedlichen Breiten der 
Bander niederschlagt. Helictotrichon gervaisii subsp. ger- 
vaisii, H. praeustum, die hexaploide Herkunft von H. ger¬ 
vaisii subsp. arundanum, H. hackelii, H. pratense subsp. 
pratense und subsp. ibericum bilden dafiir die auffalligsten 
Beispiele. Hierbei sind die Satelliten-DNA-Bander in der 
Regel deutlich schmaler als die DAPI-Bander. Sie liegen 
meistens im proximalen Bereich bzw. innerhalb der DAPI- 
Bander. Bei den genannten Populationen von H. gervaisii 
kommen gleichzeitig sogar zwei schmale Satelliten-DNA- 
Bander innerhalb eines ausgedehnten DAPI-Bandes vor 
(Abb. 23, 25). Als Mechanismus der Entstehung insbesonde- 
re dieser breiten DAPI-Bander ist eine bevorzugte Amplifi- 
kation des DAPI-Heterochromatins an den Chromosomen- 
enden festzustellen, wie sie auch bei zahlreichen anderen 
Organismen nachgewiesen wurde (z.B. Schweizer & Loidl 
1987). 

Aufgrund der Lagebeziehungen zwischen DAPI- und 
Satelliten-DNA-Band hat die Amplifikation des DAPI- 
Heterochromatins dabei entweder unmittelbar subtelome- 
risch (z.B. Paar V von H. gervaisii subsp. gervaisii'. Abb. 
23) oder beiderseits des Satelliten-DNA-Bandes, d.h. 
gleichzeitig subtelomerisch und am proximalen Rand des 
DAPI-Bandes stattgefunden (z.B. Chromosom 21 von H. 
gervaisii subsp. gervaisii'. Abb. 23). Beide Moglichkeiten 
der Amplifikation konnen somit innerhalb desselben Chro- 
mosomensatzes realisiert sein. Das Vorkommen zweier 


Satelliten-DNA-Bander innerhalb desselben DAPI-Bandes 
zeigt, dass es innerhalb des subtelomerischen Heterochro¬ 
matins sogar zur Duplikation groBerer Abschnitte kommen 
kann (z.B. Paar XV von H. gervaisii subsp. gervaisii'. Abb. 
23). Der umgekehrte Fall einer verstarkten Amplifikation 
von Satelliten-DNA - gegeniiber kolokalisierten DAPI-Ban- 
dern - ist innerhalb der untersuchten Arten nicht eindeutig 
festzustellen. 


4.3 Chromosomen 

4.3.1 Satellitenchromosomen 

Im Nukleolus findet nicht nur die Transkription der riboso- 
malen RNA-Gene statt, sondern auch die Prozessierung der 
Primartranskripte zu den fertigen rRNAs sowie ihre Zusam- 
menlagerung mit spezifischen Proteinen zu den ribosomalen 
Untereinheiten. Nukleolen werden in der Mitose aufgelost 
und in der folgenden Interphase wieder neu gebildet. Sie 
formen sich an speziellen Chromosomenorten, den NORs 
(Nukleolenbildungsorte), an denen sich eine sekundare Ein- 
schniirung befindet, die den chromosomalen Satelliten 
abtrennt. Die Anzahl der NORs pro haploiden Chromoso- 
mensatz, in geringerem MaBe auch Lokalisation und 
Ausdehnung der Satelliten sind arttypische Merkmale. Die 
NORs konnten bei den meisten Diploiden und niedrig 
Polyploiden durch die sekundare Einschniirung erfasst wer¬ 
den, schwieriger war dies bei Hochpolyploiden oder stark 
kondensierten Metaphasechromosomen. 

NORs konnten auch durch FISH-Proben der 45S rDNA 
detektiert werden, wobei jedoch haufig kleinere zusatzliche 
Loci der 45S rDNA an anderer Stelle in den Chromosomen 
nachweisbar waren, die offenbar keine aktiven NORs dar- 
stellen (Kap. 4.2.2). 

Aktive NORs wurden bei einer Reihe von Arten durch die 
Ag-NOR-Technik (Goodpasture & Bloom 1975) bestatigt. 
In ji7M-Hybridisierungen konnten jedoch nicht erfolgreich 
auf Praparaten durchgefiihrt werden, die zuvor mit Silber- 
nitrat gefarbt worden waren. Da fiir die Silberimpragnierung 
bei den hier untersuchten Grasern zudem meist eine groBere 
Anzahl von Praparaten erforderlich war, um eindeutige 
Ergebnisse zu erzielen, konnte diese Methode nicht bei alien 
Taxa eingesetzt werden. 

Da die DNA der NORs GC-reich ist (z.B. Xu & Earle 
1996b), lasst sie sich auch durch das Fluorochrom Chromo- 
mycin anfarben. Soweit eine sekundare Einschniirung 
erkennbar war, lieB sich feststellen, dass das Chromomycin- 
positive Material entweder nur an der distalen Seite oder zu 
beiden Seiten der sekundaren Einschniirung lag. Ersterer 
Fall tritt bei Chromosomen mit relativ kleinen Satelliten auf, 
wobei dann gleichzeitig die ganzen Satelliten Chromo- 
mycin-positiv sind. Dies betrifft die meisten Taxa der 
Gattung Helictotrichon mit Ausnahme von H. pubescens und 
H. compressum sowie auch Avena macrostachya, Pseudar- 
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rhenatherum longifolium, Koeleria cristata, Festuca rubra, 
Cynosurus echinatus, Danthonia alpina und D. decumbens. 
Chromomycin-positives Material zu beiden Seiten der 
sekundaren Einschniirung ist charakteristisch fur Chromo- 
somen mit sehr groBen Satelliten, dessen distaler Abschnitt 
dann nicht Chromomycin-positiv ist (z.B. H. pubescens, H. 
compressum, Arrhenatherum elatius, Trisetum flavescens, 
Lagurus ovatus, Agrostis capillaris, Ammophila arenaria, 
Sesleria albicans, Elymus farctus). 

Anhand der durchgefiihrten Silberfarbungen lassen sich 
folgende Kriterien fur eine Identifikation der NORs ablei- 
ten, die innerhalb der untersuchten Arten Anwendung finden 
konnen, wenn keine deutliche sekundare Einschniirung 
erkennbar ist: 1. Vorkommen eines 45S rDNA-Bandes brei- 
ter 0,2 m und/oder 2. Vorkommen eines Chromomycin- 
positiven und deutlich DAPI-negativen Bandes. Bander mit 
letztgenannten Eigenschaften kommen auBerhalb von NORs 
nur bei H. jahandiezii vor, dessen acht NORs sich jedoch 
durch eine sekundare Einschniirung und gleichzeitiges Vor¬ 
kommen eines 45S rDNA- sowie eines Chromomycin-positi- 
ven, DAPI-negativen Bandes auszeichnen. 

Die Anzahl der Satellitenchromosomen pro haploiden 
Chromosomensatz mit x = 7 und die GroBe der chromosoma- 
len Satelliten ist innerhalb der Gattung Helictotrichon varia- 
bel. Allerdings lassen sich anhand dieser Merkmale einzelne 
Untergattungen bzw. Artengruppen charakterisieren. So 
besitzen die haploiden Chromosomensatze samtlicher Taxa 
des subg. Helictotrichon zwei Satellitenchromosomen. Alle 
friiheren Angaben von nur einem Satellitenchromosom (vgl. 
Roser 1989, Grebenstein 1992) haben sich als unrichtig 
erwiesen. Ausnahmen wurden in der vorliegenden Unter- 
suchung bei dem diploiden H. setaceum subsp. setaceum und 
der Hybridform H. cf. xkrischae mit drei bzw. zwei Satelli¬ 
tenchromosomen gefunden (Abb. 3, 8). Auch H. jahandiezii 
(subg. Tricholemma) und H. pubescens (subg. Pubaven- 
astrum) besitzen jeweils zwei Satellitenchromosomen pro 
haploiden Satz, wobei die Satelliten von H. pubescens 
besonders groB sind. Innerhalb des subg. Pratavenastrum 
treten ebenfalls Arten mit zwei Satellitenchromosomen pro 
Satz auf, was vermutlich dem ancestralen Zustand entspricht 
( H. aetolicum, H. compressum und H. versicolor). Andere 
Arten besitzen nur ein Satellitenchromosom pro Satz (H. 
bromoides, H. albinerve, H. leve, H. marginatum). Die 
unterschiedliche Anzahl von Satellitenchromosomen pro 
haploiden Satz spiegelt sich sogar bis zu den hochpolyploi- 
den Arten weitestgehend wider. Hier kommt es jedoch hau- 
fig zur Reduktion der Anzahl nachweisbarer NORs (vgl. 
Kap. 4.2.2). 

Marker-Satellitenchromosomen (MSC): Satellitenchro¬ 
mosomen konnen zusatzlich ein art- oder artengruppen-spe- 
zifisches Banderungsmuster an 5S rDNA-Bandern (Kap. 
4.2.3) sowie des Heterochromatins aufweisen, so dass sie als 
Markerchromosomen zur Unterscheidung von Chromoso- 
mensatzen besonders geeignet sind (Kap. 4.4). Solche Mar¬ 


ker-Satellitenchromosomen sind: Chromosomen 11 (Ro 
7316) und 14 (W 34) von H. convolutum (MSCcon; Abb. 11, 
13), in deren groBem Satelliten distal zum Chromomycin- 
Band jeweils ein breites DAPI-Band liegt, das jedoch in der 
Population Ro 10697 nicht vorkommt; Chromosomen 5 und 
6 von H. pubescens (MSCpub; Abb. 19) mit sehr groBen 
Satelliten und darin enthaltenen 5S rDNA-Bandern; Chro¬ 
mosomen 3 und 4 von H. bromoides (Ro 11039, MSCbro; 
Abb. 21) mit 5S rDNA-Bandern proximal zur NOR; Chro¬ 
mosomen 3 und 7 von H. leve (MSClev; Abb. 31) mit 5S 
rDNA in den Chromosomenarmen ohne Satellit; Chromoso¬ 
men 2 und 3 von H. albinerve (Ro 3459, MSCalb; Abb. 32) 
ebenfalls mit 5S rDNA-Bandern in den Chromosomenarmen 
ohne Satellit, jedoch mit zusatzlichen subtelomerischen 
COM2-Bandern; Chromosomen 13 und 14 von H. margina¬ 
tum (MSCmar; Abb. 29) wiederum mit 5S rDNA-Bandern in 
den Chromosomenarmen ohne Satellit, hier jedoch mit sub¬ 
telomerischen DAPI-Bandern; Chromosomen 1, 2, 5 und 6 
von H. compressum (MSCcom; Abb. 30) mit sehr ausge- 
dehnten Satelliten, in denen breite DAPI- und COM2- 
Bander liegen sowie 5 und 14 von H. versicolor (MSCver; 
Abb. 38) mit subtelomerischen Chromomycin-Bandern im 
Arm ohne Satellit. Wahrend einige dieser Marker-Satelliten¬ 
chromosomen ausschlieBlich in diploiden Chromosomen- 
satzen vorkommen (H. pubescens, H. convolutum, H. com¬ 
pressum), wurden andere in polyploiden Arten wiedergefun- 
den (siehe Kap. 4.5.1). 

Satellitenchromosomen mit zwei 5S rDNA-Bandern - 
eines proximal zur NOR, das zweite im Arm ohne Satellit - 
kommen im Chromosom 7 von H. bromoides (W 58; Abb. 
20), in den Chromosomen 23 und 26 von H. gervaisii subsp. 
gervaisii (Abb. 23) sowie in ausgepragtester Form in den 
Chromosomen 3, 5. 14, 15, 67 (Ro 10698) und 6, 7, 8, 11, 
12, 20, 21, 32 (W 20) des polyploiden H. agropyroides vor 
(Abb. 27, 28). Sie werden deshalb als Marker-Satelliten¬ 
chromosomen von H. agropyroides (MSCagr) bezeichnet. 
Diese Satellitenchromosomen unterscheiden sich jedoch 
zwischen den drei Arten im iibrigen Banderungsmuster. 

Fur die iibrigen, nur exemplarisch untersuchten Gattun- 
gen zeigt sich, dass Satellitenchromosomen ebenfalls haufig 
sehr auffallige, innerhalb dieser Untersuchungen z.T. einzig- 
artige chromosomale Merkmale aufweisen. Das sind z.B. die 
Chromosomen 8, 9, 23 und 26 von Avena macrostachya mit 
45S rDNA-Bandern im Arm ohne Satellit (Abb. 59), 
Chromosomen 4 und 10 (Ro 10770) bzw. 3 und 4 (Ro 10764) 
von Amphibromus nervosus mit 5S rDNA-Bandern proximal 
zum sehr groBen Satellit (Abb. 56, 57), die Chromosomen 
12, 21, 22 und 26 von Arrhenatherum elatius mit 5S rDNA- 
Bandern im Bereich der NORs (Abb. 58), die Chromosomen 
der Paare I, III und XV von Trisetum flavescens mit sehr 
ausgedehnten Satelliten, in denen breite DAPI-Biinder vor¬ 
kommen sowie mit 5S rDNA-Bandern in den Armen ohne 
Satellit (Abb. 65), die subtelozentrischen Chromosomen 11 
und 12 sowie die Chromosomen 16, 23, 18 und 20 von 
Deschampsia cespitosa, bei denen die NOR offenbar sehr 
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nahe der primaren Einschntirung liegt (Abb. 60), die 
Satellitenchromosomen von Ammophila arenaria mit ausge- 
sprochen ausgedehnten Satelliten (Abb. 55), Chromosomen 
19 und 49 von Sesleria albicans mit 5S rDNA-Bandern im 
Bereich der NORs (Abb. 69) und die kleinen Chromosomen 
von Arunclo plinii mit der Lage der NOR nahe am Zentromer 
(Abb. 74). 

4.3.2 Nicht-Satellitenchromosomen 

In einem Teil der Arten besitzen auch einzelne Nicht- 
Satellitenchromosomen eine besondere Gestalt und/oder ein 
unikales Banderungsmuster der 5S rDNA, 45S rDNA (auBer- 
halb der NORs), Satelliten-DNA und DAPI, so dass sie als 
Markerchromosomen der jeweiligen Arten angesehen wer- 
den konnen. 

Markerchromosomen (MC): Solche Markerchromosomen 
sind die groBten Chromosomen 1 und 2 von H. sedenense 
subsp. sedenense (MCsed I; Abb. 1), die im kurzen Arm 5S 
rDNA-Bander und zugleich die Satelliten-DNA CON2 ent- 
halten. Die langen Arme dieser Chromosomen besitzen darii- 
ber hinaus subtelomerische Bander beider Satelliten-DNAs 
CONI und C0N2 und DAPI-positive Bander. In beiden 
Armen kommen zudem schmale subtelomerische Bander der 
45S rDNA vor. Auch die Chromosomen 7 und 13 des Paares 
VI (MCsed VI; Abb. 1) mit interkalaren 5S rDNA und 
C0N2-Bandern im kurzen Arm sowie subtelomerischen 
CONI- und DAPI-Bandern in beiden Armen konnen als 
Markerchromosomen fur diese Art angesehen werden. Die 
Chromosomen 1 und 2 von H. parlatorei (Ro 10647; Abb. 5) 
ahneln den Chromosomen 1 und 2 von H. sedenense subsp. 
sedenense. Sie sind wiederum die groBten Chromosomen des 
Satzes, enthalten ebenfalls interkalare 5S rDNA- und 
CON2-Bander und im gegentiberliegenden Arm subtelomeri¬ 
sche CON1-, CON2- und DAPI-Bander. Es kommen jedoch 
keine Bander der 45S rDNA vor, so dass diese Chromoso¬ 
men Markerchromosomen von H. parlatorei (MCpar I) dar- 
stellen. Daneben werden auch die Chromosomen 4 und 7 des 
Paares IV, die ebenfalls 5S rDNA- und CON2-Bander besit¬ 
zen, jedoch keine weiteren Bander aufweisen (bzw. nur ein 
schmales Band im kurzen Arm des Chromosoms 4), als 
Markerchromosomen von H. parlatorei (MCpar IV) angese¬ 
hen. Diese Chromosomen kommen auch in der Population W 
11 in veranderter Form vor (intraspezifische Karyotypunter- 
schiede), da hier eine Translokation zwischen Chromosom 1 
und 11 stattgefunden hat (Abb. 6). Die 5S rDNA-enthalten- 
den Chromosomen 3 und 4 von H. setaceum subsp. petzense 
(Abb. 4) weisen im Gegensatz zu denen von H. parlatorei in 
beiden Armen Bander der Satelliten-DNAs CONI und 
CON2 sowie DAPI-Bander auf. Da sie in ahnlicher Form 
auch in der subsp. setaceum (Chromosomen 1 und 2; Abb. 3) 
sowie in den Hybriden zwischen H. setaceum subsp. petzen¬ 
se und H. parlatorei vorkommen, sind sie als Markerchro¬ 


mosomen von H. setaceum (MCset) anzusprechen. Sowohl 
die Markerchromosomen von H. parlatorei als auch die von 
H. setaceum subsp. petzense kommen in den Hybriden zwi¬ 
schen diesen Taxa vor. Dabei entsprechen offenbar die 
Chromosomen 4 und 5 von H. xkrischae (Abb. 7) dem 
MCpar I von H. parlatorei, die Chromosomen 6 und 7 von 
H. cf. xkrischae (Abb. 8) dem MCpar IV von H. parlatorei 
und die Chromosomen 3 von H. xkrischae (Abb. 7) sowie 9 
von H. cf. xkrischae (Abb. 8) den MCset von H. setaceum. 
Ahnliche Chromosomen wie die Markerchromosomen von 
H. parlatorei und H. setaceum kommen auch in H. convolu- 
tum vor. Jedoch existieren beziiglich dieser Chromosomen 
bereits innerhalb der drei hier untersuchten Populationen 
einige Unterschiede, die sich noch starker in ihren gesamten 
Karyotypen ausdrucken (intraspezifische Karyotypunter- 
schiede), so dass sich firr H. convolution keine eindeutig 
identifizierbaren Markerchromosomen unter den Nicht- 
Satellitenchromosomen angegeben lassen. Die Chromoso¬ 
men 1 und 2 von H. desertorum (MCdes; Abb. 17) sind wie¬ 
derum die groBten Chromosomen des Satzes. Im Bereich der 
5S rDNA kommt die Satelliten-DNA CON2 vor, die zusatz- 
lich noch im subtelomerischen Bereich der langen Arme 
liegt. 

Auch die Chromosomen 1 und 2 von H. pubescens 
(MCpub; Abb. 19) sind die groBten Chromosomen des 
Satzes. Sie weisen ebenfalls 5S rDNA-Bander interkalar in 
den kurzen Armen auf. Sie besitzen jedoch keine der hier 
getesteten Satelliten-DNAs oder DAPI-positives Hetero¬ 
chromatin. 

Die meisten Arten der H. marginatum- Gruppe besitzen 
einander ahnliche Nicht-Satellitenchromosomen mit 5S 
rDNA-Bandern im kurzen Arm. In den diploiden Arten sind 
dies die metazentrischen Chromosomen 6 und 9 von H. leve 
(MClev; Abb. 31), die weder COM2- noch DAPI-Bander 
aufweisen, die metazentrischen Chromosomen 10 und 11 
von H. albinerve (Ro 3459, MCalb; Abb. 32), die im Arm 
mit der 5S rDNA subtelomerische Bander der Satelliten- 
DNA COM2 besitzen sowie die submetazentrischen Chro¬ 
mosomen 11 und 12 von H. marginatum (MCmar; Abb. 29), 
die jedoch keinerlei Bander besitzen. Im strukturell stark 
abweichenden Satz des diploiden H. compressum (Abb. 30) 
konnen anhand der 5S rDNA- sowie der DAPI- und COM2- 
Bander insgesamt fiinf Chromosomen eindeutig identifiziert 
werden. In den zwei Chromosomen 10 und 11 des Paares V 
liegen die 5S rDNA-Loci zentromernah und die sehr breiten 
DAPI-Bander im selben Arm aber am Chromosomenende 
(MCcom V). In den zwei Chromosomen 9 und 13 des Paares 
VI mit DAPI- und COM2-Bandern in beiden Chromoso- 
menarmen liegen die 5S rDNA-Loci jeweils in einem Arm 
proximal zu den DAPI- bzw. COM2-Bandern (MCcom VI). 
Das Chromosom 12 besitzt gleichzeitig zwei 5S rDNA- 
Bander. Sie liegen ebenfalls proximal der breiten subtelome¬ 
rischen DAPI-Bander (MCcom 12). 

Eine Reihe von polyploiden Arten des subg. Prataven- 
astrum (u.a. H. gervaisii, H. hackelii, H. pruinosum. H. pra- 
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tense, H. praeustum) besitzen deutlich submetazentrische 
Chromosomen, die zudem jeweils durch ein breites DAPI- 
positives Band im subtelomerischen Bereich des langen 
Arms charakterisiert sind (MCpol;, Abb. 23-26, 35, 40-50). 
Mit einer Anzahl von zwei bis drei pro haploiden Satz von x 
= 7 gehoren sie zu einem Karyotyp, der in den untersuchten 
diploiden Arten nicht vorkommt (siehe Kap. 4.4). 

Innerhalb der anderen untersuchten Gattungen finden sich 
ebenfalls Nicht-Satellitenchromosomen, die durch eine 
besondere Struktur und/oder Banderung auffallen und als 
Markerchromosomen fur zukiinftige vergleichende Untersu- 
chungen in diesen Gattungen eine Rolle spielen konnten. 

Im tetraploiden Satz von Avena niacrostachya kommen 
acht Nicht-Satellitenchromosomen mit 5S rDNA vor (Abb. 

59) . Davon enthalten die Chromosomen der Paare IV und 
XII jeweils ein 5S rDNA-Band, die Chromosomen der Paare 
II und VII jeweils zwei 5S rDNA-Bander. Wahrend sie in 
den Chromosomen 7, 11 und 16 in beiden Armen liegen, 
befinden sich im Chromosom 3 zwei 5S rDNA-Bander 
zusammen im kurzen Arm, was auf eine Translokation hin- 
deutet. Bei Pseudarrhenatherum longifolium weisen die vier 
Chromosomen 3, 5, 9 und 12 (Abb. 64) subtelomerische 
Chromomycin-Bander auBerhalb der NORs auf, was in die¬ 
sen Untersuchungen nur bei wenigen Arten gefunden wurde 
(z.B. H. versicolor, H. lusitanicum). Im Chromosomensatz 
von Arrhenatherum elatius kommen vier Nicht-Satelliten¬ 
chromosomen vor (Paare X und XII; Abb. 58) die jeweils im 
kurzen Arm ein 5S rDNA-Band und im subtelomerischen 
Bereich beider Arme jeweils einheitlich ausgedehnte DAPI- 
Bander besitzen. Bei Deschampsia cespitosa stimmen homo- 
loge Chromosomen in der Morphologie und im Biinderungs- 
muster sehr gut iiberein. Gleichzeitig unterscheiden sich die 
Paare homologer Chromosomen deutlich voneinander (Abb. 

60) . Neben den subtelozentrischen Chromosomen der Paare 
VII und XII fallen in diesem Satz besonders die sechs 5S 
rDNA enthaltenden Chromosomen auf, von denen die Chro¬ 
mosomen 1 und 2 5S rDNA-Bander in beiden Armen besit¬ 
zen. Bei den Chromosomen 3, 4, 6 und 8 liegen DAPI-Ban- 
der in unmittelbarer Nahe der 5S rDNA-Bander. Drei der 
vier 5S rDNA enthaltenden Paare in Sesleria albicans (Abb. 
69) weisen die 5S rDNA als Doppelbander in einem Arm auf 
(Paare III, IV und VII). Ein zusatzliches drittes Band von 5S 
rDNA im Paar VII ist offensichtlich durch Translokation 
eines Bandes aus dem Chromosomenpaar I entstanden, so 
dass bei dieser oktoploiden Art urspriinglich acht gleichge- 
staltete Chromosomen mit 5S rDNA-Doppelbandern vorla- 
gen. 

4.3.3 B-Chromosomen 

Bei einer Reihe von Taxa ( Helictotrichon sedenense subsp. 
sedenense, H. setaceum subsp. petzense, H. xkrischae, H. 
albinerve, H. cincinnatum, H. pratense subsp. amethysteum, 
Pseudarrhenatherum longifolium) wurden kleinere „iiber- 


ziihlige" Chromosomen (2,0-3,3 m) in variabler Anzahl 
angetroffen, welche als B-Chromosomen zu bezeichnen 
sind. B-Chromosomen sind keine Besonderheit, sondern 
kommen bei vielen Tier- und Pflanzenarten vor (vgl. u.a. 
Beukeboom 1994, Iones 1995). Sie differieren von den A- 
Chromosomen, den Chromosomen des „regularen“ Satzes, 
in der Morphologie, besitzen ein abweichendes Kondensati- 
onsverhalten und sind durch eine verzogerte oder fehlende 
Anaphasebewegung („lagging“) sowie der teilweisen 
Elimination gekennzeichnet. Sie paaren in der Prophase der 
Meiose nicht mit den Chromosomen des Normalsatzes 
(Rieger et al. 1976). Akkumulation von B-Chromosomen 
kann sowohl in der Mitose als auch in der Meiose stattfinden 
(vgl. White 1973: 314ff). 

Zahlreiche Arbeiten beschaftigten sich bereits mit der 
moglichen Funktion dieser B-Chromosomen. Sie kommen in 
ca. 10-15% der Blutenpflanzen vor (Jones 1995), werden 
also nicht zwangslaufig fur das normale Wachstum und die 
Entwicklung der Pflanzen benotigt (Beukeboom 1994, 
Camacho et al. 2000). Moglicherweise besitzen sie jedoch 
eine adaptive Funktion (Muntzing 1974). Studien zu den 
Effekten auf den Phanotyp zeigten jedoch eine negative 
Korrelation zwischen Samengewicht, Fertilitat, Pflanzen- 
hohe und Pflanzengewicht mit der Anzahl der B-Chromo¬ 
somen. Offenbar ist dabei die Anzahl der B-Chromosomen 
fur die Effekte auf den Phanotyp verantwortlich. Eine gerin- 
ge Anzahl von B-Chromosomen ist eher neutral, wahrend 
dessen sich eine hohe Anzahl als schadlich erweisen soli. 
Hierbei werden B-Chromosomen als genomische Parasiten 
(„selfish“) betrachtet (Ostergren 1945; White 1973; Jones 
1985, 1995). 

Interessanterweise lieB sich fiir die Mehrheit der hier 
gefundenen B-Chromosomen 45S rDNA nachweisen, teil- 
weise wurden sogar deutliche sekundare Einschniirungen 
gefunden. Dass es sich bei den 45S rDNA-Loci in den B- 
Chromosomen von H. sedenense subsp. sedenense, PI. albi¬ 
nerve und Pseudarrhenatherum longifolium um aktive 
NORs handelt, konnte mittels Silberfiirbung nachgewiesen 
werden (fiir PI. sedenense siehe Tafel 1: A7). Pflanzliche B- 
Chromosomen, die ribosomale DNA enthalten, sind erst in 
jiingerer Zeit bekannt geworden (vgl. Green 1990, Jamilena 
et al. 1994, vgl. Jones 1995, Houben et al. 1997). Wahrend 
es einige Organismen gibt, deren ribosomale DNA der B- 
Chromosomen - wie in der vorliegenden Untersuchung - als 
aktiv nachgewiesen worden ist (vgl. Jones 1995), gibt es 
aber auch Falle inaktiver rDNA der B-Chromosomen, so 
z.B. bei Brachycome dichromosomatica (Houben et al. 
1997). Beim Vorhandensein von rDNA in den B-Chromo- 
somen des Roggens (Flavell & Rimpau 1975) soli diese in 
Pollenzellen aktiv, in somatischen Zellen dagegen inaktiv 
sein (vgl. Beukeboom 1994). Es ist unklar, ob ribosomale 
DNA bereits bei der Entstehung der B-Chromosom vorhan- 
den war oder erst spater in der Evolution in diese Chromo¬ 
somen inkorporiert wurde (Houben et al. 1997), was mit der 
besonderen Mobilitat der rDNA im Genom zusammenhan- 
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gen konnte. Daneben gibt es auch B-Chromosomen, die 
keine 45S rDNA-repeats enthalten, welche mit cytologi- 
schen Methoden nachgewiesen werden konnen, so z.B. bei 
Helictotrichon pratense subsp. ibericum (Ro 3814; Abb. 43; 
Tafel 7: B2) sowie beim Roggen (Niwa & Tsujimoto 1992, 
Cuadrado & Jouve 1994, Delgado et al. 1995). 

Welchen moglichen EinfluB rDNA-enthaltende B- 
Chromosomen auf Transkriptionsaktivitat der NORs von A- 
Chromosomen nehmen, ist bislang anscheinend nicht unter- 
sucht worden. Fur die B-Chromosomen des Roggens ohne 
rDNA ist nachgewiesen, dass sie die Nukleolaraktivitat der 
A-Chromosomen negativ beeinflussen, v.a. wenn sie zu 
mehreren auftreten (vgl. Delgado et al. 1995, Morais- 
Cecilio et al. 2000). Letztere Autoren bezeichnen daher 
diese B-Chromosomen als „genetically inert" aber chromo¬ 
some active". 

Uber die Entstehung von B-Chromosomen ist bislang nur 
wenig bekannt, aber sie diirfte nach den bisherigen Ergeb- 
nissen keinem einheitlichem Muster folgen (Houben et al. 
2001). Weitgehend akzeptiert ist die Auffassung, dass die B- 
Chromosomen von den A-Chromosomen abgeleitet sind 
(Jones 1995). Sequenziibereinstimmungen zwischen A- und 
B-Chromosomen wurden in zahlreichen Arbeiten gefunden 
(z.B. Cuadrado & Jouve 1994, Jamilena et al. 1994, Hou¬ 
ben et al. 1997; vgl. die reviews von Beukeboom 1994, 
Jones 1995). B-Chromosomen enthalten haufig spezifische 
Sequenzen in hoher Kopienzahl, die in den A-Chromosomen 
fehlen oder in nur geringer Kopienzahl vorkommen, z.B. bei 
Brachycome spp. (vgl. Houben et al. 1997). In den B-Chro- 
mosomen von Crepis capillaris wurden 45S rDNA und telo- 
merische Sequenzen gefunden, die sonst in den Satelliten-A- 
Chromosomen vorkommen. Wiihrend dabei die 18S und 26S 
rDNA-Gene eine hohe Homologie zeigen, gibt es zwischen 
den A- und B-Telomeren Sequenzunterschiede. 5S rDNA, 
die hier ebenfalls in Satelliten-A-Chromosomen zu finden 
ist, kommt in den B-Chromosomen nicht vor. B-Chromoso¬ 
men enthalten spezifische repetitive Sequenzen, die in den 
A-Chromosomen fehlen. Fur Crepis capillaris wird daher 
angenommen, dass die B-Chromosomen, obwohl sie mogli- 
cherweise von einem gemeinsamen Standardgenom abstam- 
men, nicht unmittelbar von den NOR-A-Chromosomen 
abgeleitet sind (Jamilena et al. 1994). Bei einigen Tieren 
konnte gezeigt werden, dass B-Chromosomen von Ge- 
schlechtschromosomen abstammen, z.B. in Heuschrecken 
(Lopez-Leon et al. 1994) und Froschen (Sharbel et al. 

1998) . Nach weiteren Hypothesen konnen auch interspezifi- 
sche Hybridisierungsvorgange fur die Entstehung von B- 
Chromosomen verantwortlich sein, etwa bei Coix (Sapre 
und Deshpande 1987), der parasitischen Wespe Nasonia 
vitripennis (McAllister & Werren 1997) und dem Fisch 
Poecilia formosa (Schartl et al. 1995). Haufige Neufor- 
mation von B-Chromosomen scheint nicht stattzufinden, da 
unterschiedliche B-Chromosomen-Varianten innerhalb von 
Arten immer weitgehend iibereinstimmen (Cabrero et al. 

1999) . 


4.4 Chromosomensatze und Basiskaryotypen 
von Helictotrichon 

Um die untersuchten Taxa zu vergleichen, lassen sich nicht 
nur die Markerchromosomen, sondern auch die gesamten 
Karyotypen bzw. Genome heranziehen. Als Karyotyp wird 
ein durch Zahl, GroBe und Form charakterisierter 
Chromosomensatz einer Zelle bezeichnet (Levitsky 1931), 
wahrend ein Genom in diesem Sinne einen monoploiden 
Basischromosomensatz darstellt (Rieger 1991). Als Genom 
wird jedoch auch die Gesamtheit des genetischen Materials 
im Kern, in Plastiden oder in Mitochondrien bezeichnet 
(Rieger et al. 1991). Fur den Vergleich der diploiden Taxa 
von Helictotrichon werden im Folgenden deren komplette 
diploide Chromosomensatze verwendet und keine haploiden 
Satze konstruiert, da sonst die Heteromorphien im Bande- 
rungsmuster homologer Chromosomen nicht hervortreten 
wurden (s.o.). Diese diploiden Satze werden als „Basiska- 
ryotypen" bezeichnet (vgl. Ebert et al. 1996) und lassen 
sich durch folgende Merkmale charakterisieren: Anzahl der 
sm-Chromosomen, Anzahl der Satellitenchromosomen, 
GroBe der Satelliten, Anzahl und Lage der 5S rDNA-Biinder, 
Anteile der Satelliten-DNA CON1-, CON2-, COM2- und der 
DAPI-Bander an der Gesamtchromosomenlange, Vorkom¬ 
men von Chromomycin-Bandern auBerhalb der NORs sowie 
der Markerchromosomen und Marker-Satellitenchromoso- 
men (Tabelle 4). 

Durch eine unikale Kombination dieser Merkmale konn- 
ten anhand der verfiigbaren Arten fur die Gattung Helicto¬ 
trichon insgesamt 17 Basiskaryotypen (mit je 14 Chromo¬ 
somen) unterschieden werden (Abb. 78 und 79). Mit Aus- 
nahme von H. jahandiezii (autotetraploid; Kap. 4.5.1) und 
der nur in polyploiden Arten nachgewiesenen Basiskaryo¬ 
typen I, II sowie des Agropyroides-Basiskaryotyps wurden 
alle Karyotypen aus rezenten diploiden Taxa erfasst. 
Zugleich lassen sich chromosomale Veranderungen („Ent- 
wicklungslinien"), die fur die Differenzierung der unter- 
schiedlichen Basiskaryotypen verantwortlich sind, in eini¬ 
gen Fallen rekonstruieren (s.u. Kap. 4.6; Karyosystema- 
tische Schlussfolgerungen). 

1. Sedenense-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. se- 
denense subsp. sedenense besitzt metazentrische Chromoso¬ 
men, vier Satellitenchromosomen und vier 5S rDNA-Bander 
interkalar in den Nicht-Satellitenchromosomen. Von den 
vier Satellitenchromosomen weisen nur drei im Chromoso- 
menarm ohne Satellit ein DAPI-Band auf, eines enthalt an 
dieser Stelle kein DAPI-Band. Zwei der vier 5S rDNA-Ban- 
der in den Nicht-Satellitenchromosomen liegen in den groB- 
ten Chromosomen. Hier liegen schmale Bander der 45S 
rDNA in beiden Armen. DAPI-Bander kommen jeweils nur 
in einem Arm vor, der nicht die 5S rDNA enthalt. In diesem 
Bereich liegen zusatzlich beide Satelliten-DNAs CONI und 
CON2 (MCsed I). Das kleinere 5S rDNA enthaltende Paar 
besitzt DAPI-Bander in beiden Armen, die nur die Satel- 
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Tab. 4. Merkmale der Basiskaryotypen bei Helictotrichon. 

Chromosomen Anzahl und Lage der 5S rDNA 

Anteil der Satelliten-DNA 2 




Basiskaryotypen 
aus Diploiden 

Pubescens 

Anzahl Anzahl 
sm SAT 

0 4 

Satellit- 
gro Re 1 

gro(3 

im proximal 
Satellit zum 
Satellit 

2 

im Arm 
ohne 
Satellit 

in Nicht- 
SAT- 
Chromo- 
somen 

2 

CONI 

CON2 

COM2 

Anteil 

DAPI 3 

Chromo- 
mycin- 
bander 
au Rer- 
halb der 
NORs 4 

Marker¬ 

chromosomen 

MSCpub/MCpub 

Desertorum 

0 

4 

klein 

- 

- 

2 

- 

++ 

- 

- 

- 

MCdes 

Sedenense 

0 

4 

klein 

- 

- 

4 

+++ 

+ + + 

- 

++ 

- 

MCsed l/VI 

Parlatorei 

0 

4 

klein 

- 

- 

4 

+/++ 7 

+ + 

- 

+/++ 7 

- 

MCpar l/IV 

Setaceum 

0 

3 

klein 

- 

- 

2 

++ 

++ 

- 

+ + 

- 

MCset 

Petzense 

0 

4 

klein 

- 

- 

3 

++ 

++ 

- 

++ 

- 

- 

Convolutum 

0 

4 

klein 

0-1 7 

- 

3-7 7 

+ + 

+++ 

- 

++ 

- 

MSCcon 

Bromoides 

0 

2 

klein 

2 

- 

1 

- 

- 

+ 

- 

- 

MSCbrom 

Albinerve 

0 

2 

klein 

- 

2 

2 

- 

- 

+ 

- 

- 

MSCalb/Mcalb 

Marginatum 

2 

2 

klein 

- 

2 

2 

- 

- 

(+) 8 

+ 

- 

MSCmar/MCmar 

Compressum 

0 

4 

grol3 

- 

- 

6 

- 

- 

+++ 

+ + + 

- 

MSCcom/MCcomV/VI/12 

Aetolicum 

2 

4 

klein 

1 

- 

2 

- 

- 

(+) 8 

++ 

- 

- 

Versicolor 

0 

4 

klein 

- 

2 

2 

- 

- 

(+) 8 

+ 

St 

MSCver 

Basiskaryotypen 
aus Polyploiden 
Jahandiezii 

0 

4 

klein 



4 




-/ + 7 

int 


Basiskaryotyp I 5 

0 

4 

klein 

- 

4 

2 

- 

- 

+ 

+ + 

- 

- 

Basiskaryotyp II 6 

2/4/6 7 

2 

klein 

- 

2 

0/2/6 7 

- 

- 

+/++ 7 

++/+++ 7 

- 

MCpoly 

Agropyroides 

0/2 7 

2 

klein 

2 

2 


- 

- 

+++ 

+/++ 7 

- 

MSCagr 


1 GroB: SATi < 2,0; klein: SATi > 2,0. 

2 Anteile der Satelliten-DNA-Bander an der Gesamtchromosomenlange: 

- CONI fehlt, + CONIi < 2,0%, ++ CONI i 2,0-12,0%, +++ CONIi > 12,0%; 

- CON2 fehlt, + CON2i < 2,0%, ++ CON2i 2,0-7,9%, +++ CON2i > 7,9%; 

- COM2 fehlt, + COM2i < 4,5%, ++ COM2i 4,5-9,0%, +++ COM2i > 9,0%; 

Daten z.T. nach Grebenstein (1996). 

3 Anteile DAPI-Bander an der Gesamtchromosomenlange: 

- DAPI fehlt, + Hi(D) < 3,9%, ++ Hi(D) 3,9-10,0%, +++ Hi(D) > 10,0%. 
4 Chromomycin-Bander auBerhalb der NORs liegen interkalar (int) Oder subtelomerisch (st). 


5 Basiskaryotyp I konstruiert aus H. cincinnatum [SATi = 7,3; Hi(D) = 3,9%; COM2i = 0,8%]. 

6 Basiskaryotyp II konstruiert aus polyploiden Taxa des subg. Pratavenastrum. Fur allgemeine 
Angaben uber SatellitengroBe (SATi = 2,1-8,7), DAPI-Gehalt [Hi(D) = 4,6-12,0%] und COM2- 
Gehalt (COM2i = 1,2-6,9%) wurden Vertreter ausgewahlt, die entweder den Basiskaryotyp II 
ausschlieBlich Oder Ifach im Chromosomensatz besitzen bzw. einen anderen Basiskaryotyp nur 
Ifach enthalten (tetraploides und hexaploides H. gervaisii subsp. arundanum, H. gervaisii subsp. 
gervaisii, H. hackelii, H. lusitanicum, H. pratense s.l. und H. pratense subsp. ibericum Ro 3814). 

7 Vorkommen von zwei Oder mehr Karyotypvarianten. 

8 Vorkommen nachgewiesen, aber nicht quantifiziert. 


liten-DNA CONI enthalten (MCsed VI). Von den drei weite- 
ren Paaren enthalt eines ebenfalls DAPI-, CONI- und 
CON2-Bander in beiden Armen. 

2. Parlatorei-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. 
parlatorei enthalt metazentrische Chromosomen, vier 
Satellitenchromosomen und vier 5S rDNA-Bander interkalar 
in den Nicht-Satellitenchromosomen. Von den vier Satelli- 
ten-chromosomen besitzt nur eines ein DAPI-Band im Chro- 
mosomenarm ohne Satellit, die drei anderen enthalten keine 
DAPI-Bander. Trotz des Vorkommens von intraspezifischen 
Karyotypvarianten der zwei untersuchten Herkiinfte, die 
sich im DAPI-Banderungsmuster der Nicht-Satellitenchro¬ 
mosomen zeigen (Abb. 5, 6), enthalten die Chromosomen 
mit 5S rDNA mehrheitlich gar keine (MCpar IV) oder in nur 
jeweils einem Chromosomenarm DAPI-Bander (MCpar I; 
siehe Kap. 4.3). 

3. Setaceum-Basiskaryotyp: Den Basiskaryotyp von H. 
setaceum subsp. setaceum kennzeichnen metazentrische 
Chromosomen, davon nur drei Satellitenchromosomen und 
nur zwei 5S rDNA-enthaltende Chromosomen (MCset). Alle 
Satellitenchromosomen besitzen breite DAPI-Bander in den 
Armen ohne Satellit, das 5S rDNA enthaltende Paar enthalt 
DAPI-Bander an beiden Armen. Zwei weitere Nicht- 
Satellitenchromosomen-Paare enthalten DAPI-Bander in 


beiden Armen, ein Paar hat DAPI-Bander in jeweils einem 
Arm, drei Chromosomen sind ohne Bander. 

4. Petzense-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. seta¬ 
ceum subsp. petzense besitzt metazentrische Chromosomen, 
davon vier Satellitenchromosomen und drei 5S rDNA-ent- 
haltende Chromosomen. Von den Satellitenchromosomen 
besitzt nur eines ein DAPI-Band. Dies liegt im Arm ohne 
Satellit. Die drei anderen weisen keine DAPI-Bander auf. 
Zwei 5S rDNA-enthaltende Chromosomen besitzen DAPI-, 
CONI- und CON2-Bander in beiden Armen (MCset). Das 
dritte enthalt ein DAPI-Band im 5S rDNA-enthaltenden kur- 
zen Arm. Das dazu homologe Chromosom weist keine 5S 
rDNA auf und tragt das DAPI-Band im langen Arm. Ein wei- 
teres Nicht-Satellitenchromosomenpaar besitzt DAPI-Ban¬ 
der in beiden Chromosomenarmen, die zwei anderen Paare 
weisen DAPI-Bander nur in jeweils einem Arm auf. 

Die Chromosomensatze der Hybriden H. xkrischae und H. 
cf. xkrischae kombinieren Merkmale des Parlatorei-und 
Petzense-Basiskaryotyps, was u.a. am gemeinsamen Vor¬ 
kommen der Markerchromosomen MCset und MCpar I bzw. 
MCpar IV erkennbar wird (siehe Abb. 94). 

5. Convolutum-Basiskaryotyp: Die drei untersuchten Her- 
kiinfte von H. convolutum zeigen einige intraspezifische 
Karyotypunterschiede (Abb. 11-13). Sie sind jedoch durch 
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Abb. 78. Basiskaryotypen von 
Helictotrichon subgg. Helictotrichon, 
Tricholemma und 
Puba venastrum. 
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metazentrische Chromosomen gekennzeichnet, von denen 
jeweils vier Satellitenchromosomen sind. In charakteristi- 
scher Weise kommen sehr ausgedehnte Bander der Satel- 
liten-DNAs CONI und CON2 sowie DAPI-Bander an den 
meisten Chromosomenenden vor. Die Karyotypmerkmale 
sowie das DAPI-Banderungsmuster stimmen dabei mit H. 
scirracenorum (v.a. Herkunft Ro 7316) weitgehend uberein. 
Weitere Ubereinstimmungen bestehen zu Einzelchromoso- 
men von H. setaceum und H. sedenense. 

6. Desertorum-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. 
desertorum besitzt metazentrische Chromosomen, davon vier 
Satellitenchromosomen. Zwei 5S rDNA-Bander liegen interka- 
lar in den groBten Chromosomen, die zugleich die Satelliten- 
DNA CON2 enthalten (MCdes). Weitere Bander der Satelli- 
ten-DNA CON2 liegen subtelomerisch an 13 Positionen. DA¬ 
PI-Bander und die Satelliten-DNA CONI kommen nicht vor. 


7. Jahandiezii-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. 
jahandiezii lasst sich aus dem tetraploiden Chromosomen- 
satz dieser Art (Abb. 18) problemlos ableiten. Er besteht aus 
metazentrischen Chromosomen, davon vier Satellitenchro¬ 
mosomen. In den Nicht-Satellitenchromosomen kommen 
insgesamt vier interkalare 5S rDNA-Bander, vier zentromer- 
nahe Chromomycin-Bander sowie zwei interkalare 45S 
rDNA-Bander vor. Die einzelnen Paare sind aufgrund von 
Lage und Ausdehnung der DAPI-Bander sehr heteromorph. 
Eine weitere Population von H. jahandiezii (Ro 10304) 
besitzt keine DAPI-Bander (ohne Abb.). 

8. Pubescens-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. 
pubescens ist durch metazentrische Chromosomen, vier 
Satellitenchromosomen, sehr groBe Satelliten, zwei Satelli¬ 
tenchromosomen mit 5S rDNA-Bandern in den Satelliten 
(MSCpub), zwei weitere 5S rDNA-Bander interkalar in den 
groBten Chromosomen des Satzes (MCpub), das Fehlen der 
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Abb. 79. Basiskaryotypen von 
Helictotrichon subg. Pratavenastrum. 
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hier getesteten Satelliten-DNAs sowie von DAPI-positivem 
Heterochromatin gekennzeichnet. 

9. Bromoides-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. 
bromoides (Abb. 79) besitzt metazentrische Chromosomen, 
von denen aber nur zwei Satellitenchromosomen sind. Von 
den drei 5S rDNA-Bandern liegen zwei unmittelbar proxi¬ 
mal der NOR (MSCbro). Insgesamt 20 schmale Bander der 
Satelliten-DNA COM2 kommen im subtelomerischen Be- 
reich der Chromosomen vor. Intraspezifische Karyotypvari- 
anten von H. bromoides subsp. bromoides unterscheiden 
sich maBgeblich in der Symmetrie der Chromosomen (Abb. 
20 , 21 ). 

10. Albinerve-Basiskaryotyp: Die Chromosomensatze von 
H. leve und H. albinerve entsprechen einander (Abb. 31, 32) 
und werden daher im Folgenden als Albinerve-Basiskaryo¬ 
typ behandelt (Tabelle 4; Abb. 79). Er ist durch metazentri¬ 


sche Chromosomen, davon wiederum nur zwei Satelliten¬ 
chromosomen charakterisiert. Zwei der vier 5S rDNA-Ban- 
der kommen in den Satellitenchromosomen in den Armen 
ohne Satellit vor (MSCalb). Die zwei anderen liegen inter- 
kalar in Nicht-Satellitenchromosomen (MCalb). Mehrheit- 
lich besitzen die Chromosomenenden schmale Bander der 
Satelliten-DNA COM2. 

11. Marginatum-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. 
marginatum mit 12 metazentrischen und zwei submetazen- 
trischen Chromosomen besitzt ebenfalls nur zwei 
Satellitenchromosomen. Diese enthalten zwei der vier 5S 
rDNA-Bander in den Armen ohne Satellit, die zugleich sub- 
telomerische DAPI-Bander aufweisen (MSCmar). Die ande¬ 
ren liegen im kurzen Arm zweier submetazentrischer 
Chromosomen (MCmar). Sechs Nicht-Satellitenchromo¬ 
somen enthalten subtelomerische DAPI-Bander, eines davon 
zeigt sie in beiden Armen. 
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12. Compressum-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von 
H. compressum enthalt unter den durchweg metazentrischen 
Chromosomen vier Chromosomen mit sehr groBen Satelli- 
ten. Die Mehrheit der Chromosomenenden, einschlieBlich 
der Satelliten, enthalt ausgedehnte DAPI-Bander, in denen 
zumeist die Satelliten-DNA COM2 liegt. Sechs Bander der 
5S rDNA liegen ausschlieBlich in Nicht-Satellitenchromo- 
somen. Zwei befinden sich in einem Paar jeweils zentromer- 
nah (MCcom V), zwei in einem Paar jeweils proximal des 
DAPI-Bandes (MCcom VI), die beiden iibrigen in beiden 
Armen nur eines Chromosoms jeweils proximal des DAPI- 
Bandes (MCcom 12). 

13. Aetolicum-Basiskaryotyp: Der Basiskaryotyp von H. 
aetolicum besitzt vier Satellitenchromosomen. Zwei Nicht- 
Satellitenchromosomen sind submetazentrisch. Sie enthalten 
in den langen Armen breite DAPI-Bander. Insgesamt enthal¬ 
ten neun Chromosomen ausgedehnte subtelomerische DAPI- 
Bander, drei davon in beiden Armen. Chromosomenpaare 
mit 5S rDNA-Biindern zeigen deutliche Polymorphismen 
beziiglich der DAPI-Bander (Abb. 79; siehe Kap. 4.2.6). 

14. Versicolor-Basiskaryotyp: Den Basiskaryotyp von H. 
versicolor kennzeichnen metazentrische Chromosomen, 
darunter vier Satellitenchromosomen sowie vier Chromoso¬ 
men mit 5S rDNA-Bandern. Zwei 5S rDNA-Bander liegen in 
einem Satellitenchromosomenpaar (MSCver) jeweils im 
Arm ohne Satellit, die zwei anderen liegen in den Nicht- 
Satellitenchromosomen. Einzigartig ist das Vorkommen 
zahlreicher subtelomerischer Chromomycin-Bander auBer- 
halb der NORs. Davon liegen neun in Nicht-Satellitenchro- 
mosomen, zwei in Satellitenchromosomen. 

Drei weitere Basiskaryotypen sind nur in polyploiden 
Taxa enthalten und kommen in keinem der untersuchten 
diploiden Taxa von Helictotrichon vor. Diese aus Polyploi¬ 
den rekonstruierten Basiskaryotypen kommen im subg. 
Pratavenastrum vor. 

15. Basiskaryotyp I: Dieser Basiskaryotyp (Abb. 79) wurde 
aus dem Chromosomensatz von H. cincinnatum (Abb. 22) 
rekonstruiert. Er besitzt metazentrische Chromosomen, 
davon vier Satellitenchromosomen. Diese enthalten vier der 
sechs 5S rDNA-Bander in den Armen ohne Satellit. Die 
anderen beiden liegen in Nicht-Satellitenchromosomen. 
Neun Chromosomen besitzen DAPI-Bander entweder im 
langen oder im kurzen Arm, drei davon in beiden Armen. 

16. Basiskaryotyp II: Dieser Basiskaryotyp kommt in H. 
gervaisii , H. hackelii , H. pruinosum, H. praeustum, H. pra- 
tense subsp. pratense, subsp. aff. pratense, subsp. ibericum, 
H. pratense s.l., H. adsurgens, H. planiculme und H. lusita- 
nicum vor, die zu unterschiedlichen Verwandtschaftsgruppen 
innerhalb des subg. Pratavenastrum gerechnet werden ( H. 
bromoides-, H. marginatum-, H. blaui- und H. adsurgens- 
Gruppe). Diese Taxa zeichnen sich gleichzeitig z.T. durch 


ungewohnliche morphologisch-anatomische Merkmale aus 
(vgl. Kap. 3.1.4). Der Basiskaryotyp II besitzt stets zwei 
Satellitenchromosomen sowie in typischer Weise zwei, in 
wenigen Fallen drei oder nur eines an deutlich submetazen- 
trischen Chromosomenpaaren (MCpoly). Mehrheitlich besit¬ 
zen die Chromosomenenden der langen Arme ausgedehnte 
DAPI-Bander. 5S rDNA-Bander liegen haufig in den Satelli¬ 
tenchromosomen in den Armen ohne Satellit. Sie konnen 
aber auch in Nicht-Satellitenchromosomen vorkommen. 

17. Agropyroides-Basiskaryotyp: Dieser Karyotyp leitet 
sich aus dem Chromosomensatz von H. agropyroides ab 
(Abb. 28) . Er besitzt zwei Satellitenchromosomen, die 
jeweils zwei 5S rDNA-Bander aufweisen. Eines davon liegt 
proximal zur NOR, das andere liegt im Arm ohne Satellit. 
Diese Satellitenchromosomen enthalten zudem subtelomeri¬ 
sche DAPI-Bander im Arm ohne Satellit (MSCagr). Intra- 
spezifische Karyotypvarianten unterscheiden sich maBgeb- 
lich in der Anzahl vorkommender DAPI-Bander (Abb. 27, 
28). 

4.5 Polyploidie 

Artentstehung durch Chromosomenvermehrung und Hybri- 
disierung wurde fur zahlreiche Pflanzen, insbesondere bei 
Grasern mehrfach beschrieben (vgl. dazu Stebbins 1956, 
Johnson 1972, Rajhathy & Thomas 1974, Gottschalk 
1976). Angaben iiber die Haufigkeit von polyploiden Angio- 
spermen reichen von 30% bis 80%, die meisten Schatzungen 
liegen bei 50% (vgl. Soltis & Soltis 2000). Fur Arten mit 
groBen, komplexen Genomen wird dabei angenommen, dass 
sie vielgestaltiger und adaptationsfahiger an neue Umwelt- 
bedingungen seien als solche mit einfachen Genomen (vgl. 
Ramsey & Schemske 1998). Vielfach lassen sich innerhalb 
enger Verwandtschaftsgruppen Serien von diploiden, tetra- 
ploiden, hexaploiden und noch hoher polyploiden „Chro- 
mosomenrassen“ oder Arten nachweisen, die von einer 
gemeinsamen Basiszahl ausgehen. 

Bei Autopolyploiden wird derselbe Chromosomensatz 
vermehrt, bei Allopolyploiden stammen die Genome hinge- 
gen von zwei oder mehr Elterntaxa. Dabei erscheint Allo- 
polyploidie das radikalere Ereignis zu sein, da die neu ent- 
standene Form mit gleichzeitig zwei „genomic shocks" kon- 
frontiert wird: erstens der Hybridisierung, in deren Folge 
zwei unterschiedliche Genome durch einen Kern verbunden 
sind, und zweitens der Polyploidisierung, mit dem Resultat 
eines doppelten Genoms (McClintock 1984). Als Antwort 
auf diese neuen Bedingungen reagieren die Genome der neu 
entstandenen Allopolyploiden aufgrund von intergenomi- 
scher Rekombination mit Reorganisation und Modifizie- 
rung der elterlichen Genome. Sie schlieBen strukturelle Ver- 
anderungen auf chromosomalen Niveau (Kenton et al. 1993, 
Pasakinskene et al. 1997), Differenzen in der Genexpressi- 
on (Scheid et al. 1996, Comai et al. 2000, Wendel 2000), 
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Sequenz-Amplifikation, -Reorganisation (Song et at. 1995, 
Wendel et at. 1995) oder -Eliminierung ein (Feldman et al. 
1997, Kotseruba et al. 2003, Ozkan et al. 2001, Shared et 
al. 2001, Volkov et al. 2001, Kashkush et al. 2002). Es 
wird angenommen, dass diese Veranderungen ^chromoso¬ 
mal adjustment") die Voraussetzung fur eine erfolgreiche 
Etablierung der neu entstandenen Polyploiden bildet (u.a. 
Soltis & Soltis 1993, 2000; Wendel 2000; Ozkan et al. 
2001; Kashkush et al. 2002; Raskina et al. 2002). 

Mehrfach wurde nachgewiesen, dass nach Allopolyploi- 
disierung repeats beider elterlichen rDNAs erhalten bleiben, 
z.B. in Brassica (Delseny et al. 1990), wohingegen es bei 
anderen Allopolyploiden zu einem vollstandigen Verlust 
einer der elterlichen rDNAs kommen kann, u.a. in Nicotiana 
(Volkov et al. 1999), Aegilops (Badaeva et al. 2002), 
Triticum (Kashkush et al. 2002), Zingeria (Kotseruba et 
al. 2003). 

Verlust bzw. Suppression der Aktivitat von einer der 
elterlichen 45S rDNAs (NORs) bewirkt, dass die Anzahl der 
Satellitenchromosomen und aktiver NORs niedriger ist als 
aufgrund der Anzahl der im Zellkern kombinierten Genome 
zu erwarten ware (vgl. Hordeum ; Linde-Laursen et al. 
1992). Bei den durchgefiihrten Untersuchungen zeigte sich 
dies besonders deutlich bei den allopolyploiden Taxa H. fili- 
folium subsp. filifolium, subsp. arundanum und H. cantabri- 
cum (subg. Helictotrichorr, Abb. 14-16), aber auch bei 
Vertretern des subg. Pratavenastrum (u.a. H. pruinosum, H. 
armeniacum, H. pratense subsp. pretense, subsp. aff. pre¬ 
tense, H. pretense s.l., H. edsurgens, H. planiculme, H. pre- 
eustum und H. lusitanicum ; Abb. 26, 37, 40-41, 48-53). Eine 
durchgangige Dominanz ribosomaler DNAs bestimmter 
Genome gegeniiber anderen („nucleolar dominance"; vgl. 
Pikaard 1999, siehe Kap. 4.2.2) lasst sich fur die untersuch- 
ten Taxa nicht feststellen. 

Einhergehend mit der Reduktion bzw. Suppression der 
ribosomalen Gene der NORs (45S rDNA) werden auch die 
Gene der 5S rDNA reduziert, wobei die Reduktion bzw. 
Inaktivierung der 45S rDNA-Gene offensichtlich primar 
stattfindet - gefolgt von der Reduktion oder Inaktivierung 
der 5S rDNA-Gene. So zeigen einige polyploide Arten (u.a. 
H. pruinosum, H. edsurgens, H. planiculme, H. lusitanicum'. 
Abb. 26, 51-53) bereits nicht mehr ein Vielfaches der brei- 
ten 45S rDNA-Loci (aktive NORs) ihrer kombinierten 
Einzelgenome, wahrend die Anzahl der 5S rDNA-Loci zah- 
lenmaBig damit noch gut ubereinstimmt. Dagegen besitzen 
andere polyploide Taxa eine beziiglich der Zahl der beteilig- 
ten Einzelgenome verminderte Anzahl von 5S rDNA-Loci, 
die sich der bereits reduzierten Zahl von NORs annahert 
(z.B. H. pratense subsp. pratense, subsp. aff. pratense und 
H. pratense s.l., H. praeustum; Abb. 40-41, 48-50). Reduk¬ 
tion bzw. Suppression der ribosomalen Gene tragen wahr- 
scheinlich zur „Diploidisierung“ Polyploider bei. 

Die meisten polyploiden Taxa der beiden Untergattungen 
Helictotrichon und Pratavenastrum sind durch Allopoly- 
ploidisierung aus genetisch unterschiedlichen Eltern ent- 


standen (s.u.). Dieses Uberwiegen Allopoyploider ist gene- 
rell zu beobachten (vgl. Ramsey & Schemske 1998). Es 
hangt nach allgemeiner Auffassung mit ihrer, gegeniiber 
Diploiden und Autopolyploiden hoheren genetischen Diver¬ 
sity zusammen (vgl. u.a. Soltis & Soltis 2000), wobei nach 
Ramsey & Schemske (2002) Autopolyploide gegeniiber 
Allopolyploiden nicht - wie haufig angenommen - durch 
eine geringere Fertility gekennzeichnet sind. Fiir einige hier 
untersuchte Taxa lasst sich eine autopolyploide Entstehung 
deutlich erkennen (z.B. fiir 4x H. sedenense subsp. gervaisii, 
6x PI. sempervirens, 4x PI. jcihandiezii, 4x PI. albinerve, 6x 
H. cintranum, 14x H. blaui, 18x H. pratense subsp. amethys- 
teum, 12x H. armeniacum', s.u.). Mit Ausnahme von H. 
armeniacum, bei dessen Chromosomen die rDNA- und 
Satelliten-DNA-Sonden nicht getestet, sondern nur die dif- 
ferentiellen Farbungen durchgefiihrt werden konnten, ent- 
halten die Chromosomensatze dieser Polyploiden ein Viel¬ 
faches der ribosomalen 45S rDNA-Loci (Anzahl der Satelli¬ 
tenchromosomen) und zumeist auch der 5S rDNA-Loci ihrer 
beteiligten Einzelgenome. 

4.5.1 Karyotypstrukturen der Polyploiden von 
Helictotrichon 

Einige Basiskaryotypen wurden ausschlieBlich in diploiden 
Taxa gefunden ( H. pubescens, H. desertorum, H. compres- 
sum) und sind am Aufbau der umfangreichen Polyploid- 
komplexe der Gattung nicht beteiligt, wobei diese Taxa zu 
den weitestverbreiteten innerhalb der Gattung gehoren (vgl. 
Kap. 3.1). Andere Basiskaryotypen kommen jedoch nicht 
nur in Diploiden, sondern mit unterschiedlicher Anzahl und 
in unterschiedlichen Kombinationen in polyploiden Taxa 
vor. Fiir die meisten Polyploiden kann die Genomzusam- 
mensetzung anhand der bekannten Basiskaryotypen Diploi- 
der rekonstruiert werden (siehe Tabelle 5). Lediglich fiir den 
Basiskaryotyp von H. jahandiezii sowie den drei Basis¬ 
karyotypen, die sich aus den Polyploiden des subg. Prat¬ 
avenastrum ableiten lassen (Basiskaryotypen I, II und Agro- 
pyroides-Basiskaryotyp; vgl. Kap. 4.4), ist nicht bekannt, ob 
sie in diploiden Taxa vorkommen. Etliche Diploide sind 
jedoch - abgesehen von Chromosomenzahlungen - bisher 
nicht detaillierter untersucht worden (u.a. H. hookeri subsp. 
hookeri und subsp. schellianum), und bei vielen weiteren 
Arten des subg. Pratavenastrum ist nicht einmal die Chro- 
mosomenzahl bekannt. 

Bei einigen der hier untersuchten Polyploiden ergaben 
sich Abweichungen von den identifizierbar beteiligten 
Basiskaryotypen/Genomen („chromosomal adjustment"). Da 
diese chromosomalen Veranderungen vermutlich erst nach 
der Polyploidisierung erfolgten, wurden daraus keine weite¬ 
ren Basiskaryotypen rekonstruiert. Bei den Veranderungen 
handelt es sich hauptsachlich um Reduktion oder Suppres¬ 
sion der NOR-Aktivitat (u.a. H. filifolium, H. cantabricum, 
H. gervaisii subsp. gervaisii, H. armeniacum, H. pratense 
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Tab. 5. Vorkommen und Haufigkeit der Basiskaryotypen in den Polyploiden von Helictotrichon. 


Taxa und Ploidielevel 

Basiskaryotypen und anteiliges 

Vorkommen 

Taxa und Ploidielevel 

Basiskaryotypen und anteiliges 

Vorkommen 

subg. Helictotrichon 


H. blaui -Gruppe 


H.sedenense-Gruppe 


14x H. blaui subsp. blaui (H 344b) 

Marginatum (7fach) 

4x H. sedenense subsp. gervaisii (Ro 10588) 

Sedenense (2fach) 

18x H. pratense subsp. pratense (Ro 10207) 

Albinerve (3fach) 

H. parlatorei-Gruppe 



Basiskaryotyp II (6fach) 

6x H. sempervirens (BGL) 

Parlatorei (3fach) 

14x H. pratense subsp. aff. pratense (Ro 3998) 

Albinerve (4fach) 

H. convolutum -Gruppe 



Basiskaryotyp II (3fach) 

13x H. filifolium subsp. filifolium (Ro 3026) 

Parlatorei (2fach) 

18x H. pratense s.l. (Ro 10633) 

Albinerve (8,5fach) 


Convolutum (4,5fach) 


Basiskaryotyp II (Ifach) 

lOx H. filifolium subsp. arundanum (Ro 10271) 

Parlatorei (Ifach) 

15x H. pratense subsp. ibericum (Ro 10568) 

Albinerve (2fach) 


Convolutum (4fach) 


Basiskaryotyp II (2fach) 

12x H. cantabricum (Ro 10570) 

Parlatorei (5fach) 


Marginatum (3fach) 


Convolutum (Ifach) 

15x H. pratense subsp. ibericum (Ro 3814) 

Albinerve (2fach) 

subg. Tricholemma 



Basiskaryotyp II (Ifach) 

4x H. jahandiezii (Ro 10297) 

Jahandiezii (2fach) 


Marginatum (4,5fach) 

subg. Pratavenastrum 


14x H. pratense subsp. ibericum (Ro 3774) 

Albinerve (3fach) 

H. bromoides -Gruppe 



Basiskaryotyp II (2fach) 

4x H. cincinnatum (W 31) 

Bromoides (Ifach) 


Marginatum (2,5fach) 


Basiskaryotyp 1 (Ifach) 

18x H. pratense subsp. amethysteum (Ro 3990) 

Albinerve (9fach) 

8x H. gervaisii subsp. gervaisii (Ro 3418) 

Basiskaryotyp II (4fach) 

18x H. pratense subsp. amethysteum (Ro 4013) 

Albinerve (9fach) 

4x H. gervaisii subsp. arundanum (W 71) 

Bromoides (Ifach) 

18x H. pratense subsp. amethysteum (Ro 4015) 

Albinerve (6,5fach) 


Basiskaryotyp II (Ifach) 


Marginatum (3fach) 

6x H. gervaisii subsp. arundanum (Ro 10271) 

Bromoides (Ifach) 

18x H. praeustum subsp. praeustum (Ro 10232) 

Albinerve (4fach) 


Basiskaryotyp II (2fach) 


Basiskaryotyp II (5fach) 

15x H. pruinosum (Ro 10318) 

Albinerve (3fach) 

16x H. praeustum subsp. praeustum (W 10) 

Albinerve (4fach) 


Basiskaryotyp II (4,5fach) 


Basiskaryotyp II (4fach) 

10x H. agropyroides (W 20) 

Agropyroides (5fach) 

H. adsurgens -Gruppe 


lOx H. agropyroides (Ro 10698) 

Agropyroides (5fach) 

18x H. adsurgens subsp. adsurgens (Ro 9575) 

Albinerve (3fach) 


H. marginatum -Gruppe 

6x H. cintranum (Ro 9525) 

6x H. hackelii (Ro 3521) 

Marginatum (3fach) 

Albinerve (Ifach) 

18x H. planiculme (H 401) 

Basiskaryotyp II (4fach) 
Marginatum (2fach) 
Albinerve (4fach) 


Basiskaryotyp II (2fach) 


Basiskaryotyp II (4fach) 

H. aetolicum-Gruppe 

12x H. armeniacum (H 471) 



Marginatum (Ifach ) 

Aetolicum (6fach) 

Incertae sedis 



20x H. lusitanicum (Ro 3710) Albinerve (7fach) 


Basiskaryotyp II (Ifach) 
Versicolor (2fach) 


subsp. pratense), vergleichbar den polyploiden Arten von 
Avena (Gupta et al. 1992). Daneben gibt es eine Hetero- 
chromatinzunahme, wie sie beispielsweise im Chromoso- 
mensatz der Herkunft Ro 10698 von H. agropyroides gegen- 
iiber der Herkunft W 20 gefunden wurde (Abb. 27, 28). 
Zusatzlich wurden haufig Translokationen zwischen Chro- 
mosomen gefunden, z.B. der Bereich der 5S rDNA-Loci 
zwischen den Chromosomen 33 und 86 von H. blaui subsp. 
blaui (Abb. 39). Polyploide Taxa sind gegeniiber den diploi- 
den - neben der im Allgemeinen bekannten geringeren mitt- 
leren ChromosomengroBe - zudem stets durch starkere Lan- 
genvarianzen der Chromosomen gekennzeichnet. Demge- 
geniiber stimmen die Symmetrieverhaltnisse in den Geno- 
men der Autopolyploiden noch weitgehend mit denen der 
Diploiden iiberein. So zeigt beispielsweise die im Folgenden 
beschriebene 4x H. sedenense subsp. gervaisii gegeniiber 
der 2x subsp. sedenense - bei annahernd gleichen Symme- 


trieverhaltnissen - starkere Varianzen der Chromosomenlan- 
gen. 

subg. Helictotrichon , H. sedenense- Gruppe: Der tetraploi- 
de Chromosomensatz dieses in den Zentral- bis Ostpyrenaen 
endemischen H. sedenense subsp. gervaisii (Abb. 2) besitzt 
acht Satellitenchromosomen, 5S rDNA-Bander interkalar in 
den kurzen Armen von acht Nicht-Satellitenchromosomen 
(MCsed I, MCsed VI) und schmale 45S rDNA-Bander auBer- 
halb der NORs. Das zeigt zusammen mit dem charakteristi- 
schen DAPI-Banderungsmuster, dass dieser Satz durch 
Verdoppelung des Sedenense-Basiskaryotyps, also durch 
Autopolyploidisierung entstanden ist (Tabelle 5; Abb. 80). 

H. parlatorei-Gruppe: Der hexaploide Chromosomensatz 
des endemisch siidwest-alpinen Art H. sempervirens (Abb. 
9) geht ebenfalls auf Autopolyploidie zuriick (Abb. 80). Hier 
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Nicht-SAT 

SAT 

m 



H. sedenense subsp. gervaisii (4x) 



wurde der Parlatorei-Basiskaryotyp vervielfacht, wobei 
jedoch nicht alle NORs erhalten geblieben sind. Wird der 
Karyotyp von H. sempervirens zu drei diploiden Satzen mit 
14 Chromosomen aufgeteilt, enthalt jeder von ihnen vier 
(bzw. durch Reduktion drei) Satellitenchromosomen, von 
denen eines jeweils ein DAPI-Band im Arm ohne Satellit 
besitzt, wahrend die anderen an dieser Stelle keine Bander 
haben. Des Weiteren kommt in jedem dieser Satze ein Paar 
mit 5S rDNA-Bandern im kurzen Arm vor, das zugleich ein 
subtelomerisches DAPI-Band im Arm ohne 5S rDNA enthalt 
(MCpar I). Alle weiteren Nicht-Satellitenchromosomen ent- 
halten auch subtelomerische DAPI-Bander. Diese liegen 
jeweils in einem Paar in beiden Armen, in zwei Paaren nur 
in den langen Armen und in einem Paar nur in den kurzen 
Armen. Jeder dieser Satze entspricht weitgehend dem 
Karyotyp von H. parlatorei, insbesondere der sudalpinen 
Herkunft vom M. Baldo (Abb. 94). 

H. convolutum- Gruppe: Von den polyploiden Vertretern der 
mediterran verbreiteten H. convolutum- Gruppe besitzen die 
Chromosomensatze des 13x H. filifolium subsp. filifolium, 
des lOx subsp. arundanum und des 12x H. cantabricum - 
vergleichbar H. sempervirens - eine verminderte Anzahl der 
Satellitenchromosomen und 5S rDNA-Bander pro theore- 
tisch diploiden Satz mit 14 Chromosomen. Sie enthalten 
stets weniger als das Vielfache von vier Loci der 45S rDNA 
sowie der 5S rDNA, was die diploiden Taxa der Untergat- 
tung Helictotrichon kennzeichnet (z.B. H. sarracenorum, H. 
convolutum). 

Das Biinderungsmuster der Satelliten-DNA CONI und 
C0N2 sowie von DAPI-positivem Heterochromatin, insbe¬ 
sondere in den 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen, ver- 
weist darauf, dass der Karyotyp von H. filifolium subsp. fili¬ 
folium zwei Parlatorei-Basiskaryotypen enthalt (Abb. 81). 
Verdeutlicht wird dies durch das Vorkommen von zwei 
Paaren (IX und XI, Abb. 14), die den Markerchromosomen 
MCpar IV von H. parlatorei entsprechen. Fur die ubrigen 
Chromosomen der subsp. filifolium lasst sich nicht eindeutig 
feststellen, ob sie auf den Convolutum- oder Setaceum- 
Basiskaryotyp zuriickgehen (siehe Kap. 4.6.3). 


Abb. 80. Zusammensetzung der polyploiden 
Chromosomensatze von H. sedenense subsp. ger¬ 
vaisii (Abb. 2) und H. sempervirens (Abb. 9) aus 
bekannten Basiskaryotypen (Abb. 78). 


Im lOx Chromosomensatz von H. filifolium subsp. arun¬ 
danum kommen zwei 5S l'DNA-enthaltende Paare vor (VIII 
und XIII; Abb. 15), die wiederum den Markerchromosomen 
MCpar IV und MCpar I von H. parlatorei sehr ahnlich sind. 
Bei vier weiteren Paaren mit 5S rDNA lasst sich wie im 
Falle der subsp. filifolium nicht festellen, ob sie von einem 
Convolutum- oder Setaceum-Basiskaryotyp stammen. Wird 
auch das iibrige Banderungsmuster beriicksichtigt, lasst sich 
der lOx-Satz von H. filifolium subsp. arundanum aus einem 
Parlatorei- Basiskaryotyp und vier entweder Convolutum- 
oder Setaceum- Basiskaryotypen ableiten (Abb. 81). 

Im Chromosomensatz von H. cantabricum (Abb. 16) 
kommen im Gegensatz zu den beiden Unterarten von H. fili¬ 
folium mehrheitlich Parlatorei-Basiskaryotypen vor. Dies 
zeigt sich zum einen in einer geringeren Anzahl der DAPI- 
Bander pro hypothetisch diploidem Satz, was fur den Parla¬ 
torei-Basiskaryotyp charakteristisch ist, zum anderen kom¬ 
men darin vier 5S rDNA enthaltende Chromosomenpaare 
ohne weitere Bander (Paare XII, XVII, XX und XXVI) 
sowie ein 5S rDNA enthaltendes Chromosompaar mit 
jeweils einem DAPI-Band vor (Paar XXVIII), die den Mar¬ 
kerchromosomen MCpar IV bzw. MCpar I des Parlatorei- 
Basiskaryotyps gleichen. Bei zwei weiteren 5S rDNA ent- 
haltenden Paaren lasst sich wiederum nicht entscheiden ob 
sie dem Convolutum- oder dem Setaceum-Basiskaryotyp 
entsprechen. Somit setzt sich der Satz von H. cantabricum 
aus fiinf Parlatorei- und einem Convolutum- oder Setaceum- 
Basiskaryotyp zusammen (Abb. 81). 

subg. Tricholemma'. Das Vorkommen von jeweils acht Sa¬ 
tellitenchromosomen mit relativ kleinen Satelliten, einheit- 
lich breiten 5S rDNA-Bandern, zentromernahen Chromo- 
mycin-Bandern sowie von vier schmalen interkalaren 45S 
rDNA-Bandern in Nicht-Satellitenchromosomen spricht 
dafiir, dass der tetraploide Satz der endemisch nordafrikani- 
schen Art H. jahandiezii (Abb. 18) durch Autopolyploidi- 
sierung des Jahandiezii-Basiskaryotyps entstanden ist (Abb. 
78), der in den sonstigen Untergattungen nicht anzutreffen 
ist. 
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Abb. 81. Zusammensetzung der polyploiden 
Chromosomensatze von H. filifolium subsp. 
filifolium, subsp. arundanum und H. cantabricum 
(Abb. 14-16) aus bekannten Basiskaryotypen (Abb. 
78). Grau dargestellte Chromosomen treten in den 
Chromosomensatzen der polyploiden Taxa in 
veranderter Form auf (schwarz). 
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subg. Pratavenastrum , H. bromoides- Gruppe: Im tetraploi- 
den Chromosomensatz der in den siidlichen zentralen 
Mediterrangebiet verbreiteten Art, H. cincinnatum (Abb. 
22), kommen zwei unterschiedliche Basiskaryotypen vor. 
Der Satz enthalt insgesamt drei Paare mit Satellitenchromo- 
somen. In einem davon (IX) liegt jeweils ein 5S rDNA-Band 
proximal zur NOR, ein typisches Merkmal der Marker- 
Satellitenchromosomen des Bromoides-Basiskaryotyp 
(MSCbro, Kap. 4.3.1), der insgesamt auch zwei Satelliten- 
chromosomen besitzt. Weitere zwolf Chromosomen der 
Paare I, III, IV, V, VII und X enthalten nur sehr schmale oder 
gar keine COM2- bzw. DAPI-Bander. Das Chromosom 6 
besitzt ein schmales 5S rDNA-Band nahe dem Telomer. 


Dementsprechend enthalt der Chromosomensatz von H. cin¬ 
cinnatum einen Bromoides-Basiskaryotyp, zusammen mit 
einem davon abweichenden Basiskaryotyp, der vier 
Satellitenchromosomen besitzt. In diesem Basiskaryotyp 
weist jedes Satellitenchromosom 5S rDNA in den Armen 
ohne Satellit auf, was ansonsten fur Arten mit Marginatum- 
oder Albinerve-Basiskaryotypen charakteristisch ist (Abb. 
79). Da dieser Chromosomensatz keinem der hier untersuch- 
ten diploiden Taxa eindeutig entsprach, wurde er als „Basis- 
karyotyp 1“ bezeichnet. Er kommt in H. cincinnatum offen- 
bar gemeinsam mit dem Basiskaryotyp von H. bromoides 
vor (Abb. 82). 
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Abb. 82. Zusammensetzung der polyploiden 
Chromosomensatze von H. cincinnatum, H. ger¬ 
vaisii subsp. arundanum (4x, 6x) und subsp. ger¬ 
vaisii (Abb. 22-25) aus bekannten Basiskaryotypen 
(Abb. 79). Grau dargestellte Chromosomen treten in 
den Chromosomensatzen der polyploiden Taxa in 
veranderter Form auf (schwarz). ■ Verlust der NORs 
in einem von vier Paaren der 
Satellitenchromosomen. 


Von der siidiberisch-nordmarokkanisch verbreiteten Art, 
H. gervaisii, enthalt der Chromosomensatz der tetraploiden 
subsp. arundanum (Abb. 24) ebenso wie H. cincinnatum den 
Bromoides-Basiskaryotyp, was durch das Vorkommen des 
Marker-Satellitenchromosoms MSCbro, der schmalen subte- 
lomerischen COM2-Bander und durch das Fehlen von 
DAPI-Bandern in den Nicht-Satellitenchromosomen deut- 
lich wird. Aufgrund von chromosomenmorphologischen 
Veranderungen sind drei Paare davon abweichend vom 
Bromoides-Basiskaryotyp submetazentrisch. Dariiber hinaus 
ist der Satz dieser Herkunft von H. gervaisii subsp. arunda¬ 


num (Abb. 82) durch zwei Paare submetazentrischer Nicht- 
Satellitenchromosomen mit breiten DAPI-Bandern in den 
langen Armen (MCpoly), durch ein Paar Satellitenchromo¬ 
somen, sowie vier Paare metazentrischer Nicht-Satelliten¬ 
chromosomen - von denen zwei 5S rDNA-Bander enthalten 
- gekennzeichnet. Dieser - hier als „Basiskaryotyp 11“ be- 
zeichnete (siehe Kap. 4.4) - Karyotyp wurde in den unter- 
suchten diploiden Taxa ebenfalls nicht gefunden, kommt 
aber in zahlreichen anderen polyploiden Taxa des subg. 
Pratavenastrum vor, wobei z.T. Variationen im Banderungs- 
muster festzustellen sind. 
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DISKUSSION 


Obwohl die Satellitenchromosomen des hexaploiden H. 
gervaisii subsp. arundanum keine 5S rDNA-Loci proximal 
zur NOR aufweisen (Abb. 25) ist aufgrund des Banderungs- 
musters von 14 Chromosomen eine Beteiligung des Bromo- 
ides- Basiskaryotyps bei der Entstehung von H. gervaisii 
subsp. arundanum dennoch sehr wahrscheinlich. Auch in 
dieser Herkunft kommen - abweichend vom Bromoides- 
Basiskaryotyp - submetazentrische Nicht-Satellitenchromo- 
somen vor (Paare VIII und XVI). Die iibrigen Chromosomen 
gehoren zum Basiskaryotyp II, der in dieser hexaploiden 
„Chromosomenrasse“ der subsp. arundanum damit gleich 
doppelt vertreten ist (Abb. 82). Sie besitzen die typischen 
zwei Paare submetazentrischer Chromosomen mit breiten 
subtelomerischen DAPI-Bandern im langen Arm (MCpoly) 
und in alien Chromosomen zumindest in einem Arm DAPI- 
Bander. 

Der 8x Chromosomensatz von H. gervaisii subsp. gervai¬ 
sii geht ausschlieBlich auf diesen Basiskaryotyp II zuriick, 
wahrend der Bromoides-Basiskaryotyp fehlt (Abb. 82). Die 
zahlreichen submetazentrischen Chromosomen mit breiten 
DAPI-Bandern in den langen Armen verteilen sich auf die 
vier Satze dieses Basiskaryotyps in der Weise, dass in drei 
von ihnen sogar drei dieser Paare (MCpoly) vorkommen. 

In dem 15x Chromosomensatz der siidlichstverbreiteten 
Art der H. bromoides- Gruppe, H. pruinosum (Abb. 26) kom¬ 
men zwei unterschiedliche Basiskaryotypen kombiniert vor, 
wobei der Bromoides-Basiskaryotyp wiederum nicht vertre¬ 
ten ist. Aufgrund des Fehlens von DAPI-Bandern in einer 
entsprechenden Anzahl von Chromosomen und der Lage von 
5S rDNA-Bandern in den Satellitenchromosomen im Arm 
ohne Satellit (MSCalb bzw. MCSlev) zeigt sich ein 
Vorkommen von typischen Albinerve-Basiskaryotypen (aus 
der H. marginatum- Gruppe; Abb. 85), die in dieser Art drei- 
fach vorhanden sind. Die weiteren neun haploiden Satze 
gehen auf eine 4,5fache Beteiligung des Basiskaryotyps II 
im Genom von H. pruinosum zuriick, wobei abgesehen von 
breiten DAPI-Bandern in alien Chromosomen wiederum das 
Auftreten der charakteristischen submetazentrischen Chro- 
mosomenpaare mit breiten DAPI-Bandern in den langen 
Armen festzustellen ist (MCpoly; Kap. 4.3.2). 

Die lOx Chromosomensatze der beiden untersuchten 
Herkiinfte der ostmediterranen Art H. agropyroides (Kreta, 
Peloponnes) besitzen in der Mehrzahl ihrer jeweils zehn 
Satellitenchromosomen gleichzeitig zwei 5S rDNA-Bander 
(MSCagr). Eines davon liegt proximal zur NOR, wie es ftir 
den Bromoides-Karyotyp charakteristisch ist. Das andere 
liegt im Arm ohne Satellit, was den Marginatum- oder Albi- 
nerve-Karyotyp kennzeichnet. Satellitenchromosomen mit 
zugleich beiden Bandern beschranken sich - abgesehen von 
seltenen Ausnahmen bei einzelnen Chromosomen (vgl. Paar 
XIII von H. gervaisii subsp. gervaisii'. Abb. 23) - auf H. 
agropyroides. Die Chromosomensatze beider Herkiinfte ent- 
standen durch Autopolyploidisierung von Chromosomen- 
satzen, die hier als Agropyroides-Basiskaryotyp bezeichnet 
werden. Die peloponnesische Herkunft (Ro 10698; Abb. 27) 


unterscheidet sich dabei gegeniiber der Herkunft aus Kreta 
(W 20; Abb. 28) durch eine hohere Anzahl von DAPI-Ban¬ 
dern sowie durch eine etwas starkere Asymmetrie der Chro¬ 
mosomen, die auf das Auftreten von insgesamt zehn subme¬ 
tazentrischen Chromosomen zuruckzufiihren ist. Moglicher- 
weise waren hierbei sogar zwei „Varianten“ des Agropyroi- 
des-Basiskaryotyps zu unterscheiden, denen die ungewohn- 
liche Struktur der Satellitenchromosomen jedoch gemein- 
sam ware (Abb. 84; siehe Kap. 4.6.3). 

H. marginatum-Gruppe: Die Chromosomen des tetraploi- 
den Chromosomensatzes von H. albinerve (Abb. 33) ent- 
sprechen einem duplizierten Albinerve-Basiskaryotyp, 
sowohl hinsichtlich der Markerchromosomen (MSCalb/ 
MSClev, MCalb/MClev), der Verteilung der Satelliten- 
DNA-Bander als auch beziiglich des Fehlens von DAPI- 
Bandern, so dass von Autopolyploidie auszugehen ist (Abb. 
83). 

Der hexaploide Chromosomensatz von H. cintranum 
(Abb. 34) ist wahrscheinlich ebenfalls durch Autopolyploi¬ 
disierung entstanden. Das Vorkommen der Marker-Satelli- 
tenchromosomen MSCmar zusammen mit submetazentri¬ 
schen Nicht-Satellitenchromosomen und DAPI-Bandern in 
19 Nicht-Satellitenchromosomen sprechen dafiir, dass dieser 
Satz durch Verdreifachung des Marginatum-Basiskaryotyps 
hervorgegangen ist (Abb. 84). 

Im hexaploiden Chromosomensatz von H. hackelii (Abb. 
35) sind zwei unterschiedliche Basiskaryotypen kombiniert, 
so dass Allopolyploidie vorliegt. Einer von ihnen entspricht 
dem Albinerve-Basikaryotyp und liegt in einfacher Anzahl 
vor. Dieser ist durch ein Paar Satellitenchromosomen, 
Fehlen von DAPI-Bandern jedoch durch das Vorkommen 
von Satelliten-DNA-Bandern gekennzeichnet. In doppelter 
Anzahl ist hingegen der Basiskaryotyp II im Genom von H. 
hackelii reprasentiert, der durch jeweils zwei submetazentri¬ 
sche Nicht-Satellitenchromosomen mit breiten subtelomeri¬ 
schen DAPI-Bandern im langen Arm (MCpoly) gekenn¬ 
zeichnet ist (Abb. 85). Die Satellitenchromosomen dieser 
Basiskaryotypen II besitzen 5S rDNA in den Armen ohne 
Satellit. In jedem seiner Chromosomen kommen subtelome- 
rische DAPI-Bander vor. 

H. aetolicum-Gruppe'. Das DAPI-Banderungsmuster des 
12x Chromosomensatzes von H. armeniacum (Abb. 37), das 
Vorkommen von zehn submetazentrischen Chromosomen 
mit DAPI-Bandern jeweils im langen Arm und von 12 
Satellitenchromosomen lassen vermuten, das dieser Satz 
durch Autopolyploidisierung entstanden ist (Abb. 84). Als 
konstituierende Chromosomensatze kommt am ehesten der 
Aetolicum-Basiskaryotyp mit einem entsprechenden Bande- 
rungsmuster, einem submetazentrischen Nicht-Satelliten- 
chromosomenpaar und metazentrischen Satellitenchromoso¬ 
men in Frage (Abb. 36). Der 12x Chromosomensatz von H. 
armeniacum enthalt allerdings nur genau die Halfte der auf¬ 
grund des Aetolicum-Basiskaryotyps zu erwartenden Anzahl 
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Abb. 83. Zusammensetzung der polyploiden 
Chromosomensatze von H. albinerve (Abb. 33) und 
dreier Herkiinfte von H. pratense subsp. amethys¬ 
teum (Abb. 45-47) aus bekannten Basiskaryotypen 
(Abb. 79). Grau dargestellte Chromosomen treten in 
den Chromosomensatzen von H. pratense subsp. 
amethysteum in morphologisch veranderter Form 
auf (schwarz). 


von 24 Satellitenchromosomen. Entweder kam es bei H. 
ctrmeniacum zu einer Reduktion bzw. Suppression von 
NORs in Form einer intraspezifischen “nucleolar dominan¬ 
ce” in Polyploiden (siehe Kap. 4.2.2) - so wie in Abb. 84 
angenommen - oder aber sein Chromosomensatz geht auf 
einen unbekannten Basiskaryotyp zuriick, der nur zwei 
anstelle von vier metazentrischen Satellitenchromosomen 
enthalt, ansonsten aber dem Aetolicum-Basiskaryotyp 
gleicht. In sitw-Hybridisierungen mit den DNA-Proben, die 
zur Klarung dieser Frage beitragen konnten, lieBen sich bei 
H. armeniacum aus Mangel an Praparaten nicht durchfiihren. 

H. blaui- Gruppe: Die Chromosomensatze der durchwegs 
hochpolyploiden H. blaui- Gruppe sind auBerst uneinheitlich 
zusammengesetzt. Autopolyploidie ist eher selten (H. blaui, 
z.T. H. pratense subsp. amethysteum). Allopolyploidie iiber- 
wiegt bei weitem. In den Allopolyploiden, die mit > 12x 
mehrere unterschiedliche Ploidiestufen umfassen, sind z.T. 
mehr als zwei unterschiedliche Basiskaryotypen/Genome in 
den Zellkernen vertreten und dies in zahlenmaBig zudem 
wechselnden Anteilen. 

Der 14x Chromosomensatz des nordbalkanisch-montanen 
H. blaui subsp. blaui (Abb. 39) ist durch Autopolyploidie 
entstanden. Es lassen sich insgesamt sechs untereinander 


vollstandig iibereinstimmende Satze a 14 Chromosomen 
ermitteln, von denen jeder zwei Satellitenchromosomen mit 
5S rDNA im Arm ohne Satellit sowie subtelomerische 
DAPI-Bander enthalt, die den Markerchromosomen 
MSCmar des Marginatum-Basiskaryotyps (siehe Kap. 4.3.1) 
entsprechen. Desweiteren kommen - ebenfalls dem Margi¬ 
natum-Basiskaryotyp entsprechend - je zwei submetazentri- 
sche Nicht-Satellitenchromosomen und drei metazentrische 
Nicht-Satellitenchromosomen mit subtelomerischen DAPI- 
Bandern vor. Die anderen 14 Chromosomen (metazentrisch, 
ohne NORs, 5S rDNA- und DAPI-Bander) des H. blaui- 
Chromosomensatzes sind aufgrund fehlender Marker weder 
dem Marginatum- noch einem anderen Basiskaryotyp 
schltissig zuzuordnen. Vermutlich sind sie erst nach erfolg- 
ter Polyploidisierung unter Reduktion von NORs und 5S- 
rDNA-Loci aus einem Marginatum-Basiskaryotyp entstan¬ 
den, so dass fur H. blaui von autopolyploider Entstehung 
ausschlieBlich aus Marginatum-Basiskaryotypen auszugehen 
ist (Abb. 84). 

Aufgrund des Banderungsmusters der 126 Chromosomen 
des 18 x-H. pratense subsp. pratense (Abb. 40) lasst sich 
schlieBen, dass dieser Chromosomensatz aus zwei unter- 
schiedlichen Basiskaryotypen entstanden ist. Drei davon 
entsprechen aufgrund vorhandener Satelliten-DNA-, jedoch 
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DISKUSSION 


Abb. 84. Zusammensetzung der autopolyploiden 
Chromosomensatze von H. cintranum (Abb. 34), H. blaui 
subsp. blaui (Abb. 39), H. armeniacum (Abb. 37) und 
zweier Herkiinfte von H. agropyroides (Abb. 27, 28) aus 
bekannten Basiskaryotypen (Abb. 79). Grau dargestellte 
Chromosomen treten im Chromosomensatz von H. arme¬ 
niacum in veranderter Form auf (schwarz). 
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fehlender DAPI-Bander und der submetazentrischen Chro¬ 
mosomen weitgehend dem Albinerve-Basiskaryotyp, wobei 
jedoch eine Reduktion der NORs von insgesamt zwei Satel- 
litenchromosomen-Paaren und von 5S rDNA-Bandern statt- 
gefunden hat. Die ubrigen Chromosomen entsprechen sehr 
eindeutig dem Basiskaryotyp II, der damit sechsfach in der 
subsp. pratense vertreten ist (Abb. 86). Jede dieser sechs 
Kopien enthalt zwei charakteristische Paare von submeta¬ 
zentrischen Chromosomen mit breiten subtelomerischen 
DAPI-Bandern (MCpoly). Des weiteren kommen jeweils ein 
Paar Satellitenchromosomen mit 5S rDNA in den Armen 
ohne Satellit und subtelomerischen DAPI-Bandern sowie 
vier Paare von metazentrischen Nicht-Satellitenchromoso- 
men mit breiten subtelomerischen DAPI-Bandern vor. 

Im 14x Chromosomensatz von H. pratense subsp. aff. 
pratense (Abb. 41) kommen die gleichen Basiskaryotypen 
wie in H. pratense subsp. pratense vor, sind jedoch anteils- 
mafiig anders reprasentiert (Abb. 86). Der Albinerve- 
Basiskaryotyp ist mit einer Anzahl von vier gegeniiber nur 
drei Basiskaryotypen II vertreten. Wahrend es bei H. praten¬ 
se subsp. pratense zur Reduktion der NORs im dort anteils- 


maBig weniger stark vertretenen Albinerve-Basiskaryotyp 
kam, ist bei H. pratense subsp. aff. pratense hingegen eine 
Reduktion von NORs bei Chromosomen des hier anteilsma- 
Big schwacher vertretenen Basiskaryotyps II eingetreten. 

Der 19x Chromosomensatz von H. pratense s.l. (Abb. 
48), einer H. pratense ahnlichen Herkunft vom Mt. Ventoux, 
enthalt wiederum den Albinerve- sowie den Basiskaryotyp II 
(Abb. 86). Dabei besteht der Chromosomensatz iiberwie- 
gend aus dem Albinerve-Basiskaryotyp, der 8,5fach vertre¬ 
ten ist und aus nur einem Basiskaryotyp II. Reduziert wur- 
den hier die NORs von ca. vier dem Albinerve-Basiskaryo¬ 
typ zugehorigen Satellitenchromosomen, wahrend gleichzei- 
tig die NORs der Satellitenchromosomen aus dem in einfa- 
cher Zahl vorhandenen Basiskaryotyp II erhalten geblieben 
sind. Allerdings sind vier Satellitenchromosomen atypisch 
gestaltet (Abb. 48), da sie im langen Arm die NORs, im kur- 
zen die 5S rDNA und ein breites subtelomerisches DAPI- 
Band aufweisen, was auf Chromosomenmutation durch peri- 
zentrische Inversion hindeutet. 

Die drei untersuchten Herkiinfte von H. pratense subsp. 
ibericum zeigen iibereinstimmend, dass in ihren 14x-15x 
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Abb. 85. Zusammensetzung der polyploiden 
Chromosomensatze von H. hackelii (Abb. 35), H. 
pruinosum (Abb. 26) und H. praeustum subsp. 
praeustum (16x: Abb. 49; 18x: Abb. 50) aus bekan- 
nten Basiskaryotypen (Abb. 79). Grau dargestellte 
Chromosomen treten in den Chromosomensatzen 
der polyploiden Taxa in veranderter Form auf 
(schwarz). ■ Verlust der NORs in zwei von sechs 
Satellitenchromosomen ■ ■ Verlust der NORs in 
drei der neun Satellitenchromosomen. Verlust 
der NORs und der 5S rDNA in drei der vier 
Satellitenchromosomen. 


Chromosomensatzen Chromosomen aus jeweils drei unter- 
schiedlichen Basiskaryotypen beteiligt sind, aus dem 
Albinerve-, Marginatum-Basiskaryotyp und dem Basis¬ 
karyotyp II (Abb. 87). Diese kommen jedoch in den jeweili- 
gen Herkiinften mit unterschiedlichen Anteilen vor. Im 14x 
Chromosomensatz der Herkunft Ro 10568 (Abb. 44) sind 
zwei Albinerve-, drei Marginatum-Basiskaryotypen und 
zwei Basiskaryotypen II enthalten. In diesem Satz wurden 
drei NORs reduziert, die wahrscheinlich den drei Margina¬ 
tum-Basiskaryotypen zuzurechnen sind, da im Satz drei 
Paare mit 5S rDNA-Loci im langen Arm vorkommen, die 
aus ehemaligen Satellitenchromosomen resultieren konnten. 


Im 15x Chromosomensatz der Herkunft Ro 3814 (Abb. 43) 
ist der Marginatum-Basiskaryotyp anteilig starker vertreten, 
namlich 4,5fach. Er kommt zusammen mit wiederum zwei 
Albinerve-Basiskaryotypen, jedoch nur einem Basiskaryo¬ 
typ II vor. Der gleichfalls 15x Chromosomensatz der Her¬ 
kunft Ro 3774 (Abb. 42) enthalt den Albinerve-Basiskaryo¬ 
typ 3fach, den Marginatum-Basiskaryotyp 2,5fach und den 
Basiskaryotyp II 3fach. 

Die Chromosomensatze der drei untersuchten 18x-19x- 
Herkiinfte der endemisch in den zentralen und ostlichen 
Pyrenaen vorkommenden Unterart von H. pratense subsp. 
amethysteum weichen von denen der subsp. ibericum deut- 
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DISKUSSION 


Abb. 86. Zusammensetzung der poiyploiden 
Chromosomensatze von H. pratense subsp. pratense, aff. 
pratense und H. pratense s.l. (Abb. 40, 41, 48) aus bekan- 
nten Basiskaryotypen (Abb. 79). Grau dargestellte 
Chromosomen treten in den Poiyploiden in morpholo- 
gisch veranderter Form auf (schwarz). ■ Verlust der 
NORs in vier von sechs Sateliitenchromosomen. ■ ■ 
Verlust der NORs in neun der 17 Sateliitenchromosomen. 
-*■ Verlust der NORs und der 5S rDNA in vier der sechs 

Sateliitenchromosomen. 
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lich ab. Fur die beiden 18x- Herkiinfte der subsp. amethys- 
teum (Ro 4013, Ro 3990; Abb. 45, 46) ist auf Autopolyploi- 
die basierend auf Vervielfachung des Albinerve-Basiskaryo- 
typs zu schlieBen (Abb. 83), was aufgrund des Fehlens von 
DAPI-Bandern sowie des Vorkommens von Sateliitenchro¬ 
mosomen mit 5S rDNA in den Armen ohne Satellit (MSCalb/ 
MSClev) erkennbar wird. Demgegeniiber enthalt der 19x 
Chromosomensatz der Herkunft Ro 4015 (Abb. 47) neben 
6,5 Albinerve-Basiskaryotypen noch drei Marginatum- 
Basiskaryotypen (Abb. 83). Diese sind jeweils durch ein 
Paar Sateliitenchromosomen mit 5S rDNA in den Armen 
ohne Satellit und subtelomerischen DAPI-Bandern 
(MSCmar) sowie dem Vorkommen von drei Paaren von 
Nicht-Satellitenchromosomen mit breiten subtelomerischen 
DAPI-Bandern gekennzeichnet. 

Die beiden Herkiinfte von H. praeustum (Ro 10232, W 
10; Abb. 49, 50) besitzen zu fast gleichen Anteilen den 
Albinerve-Basiskaryotyp und den Basiskaryotyp II (Abb. 
85). Der 18x Chromosomensatz der Herkunft Ro 10232 ent¬ 


halt vier der Albinerve-Basiskaryotypen, deren Chromoso¬ 
men keine DAPI-Bander besitzen. Bei diesen vier Satzen ist 
nur ein dafiir typisches Satellitenchromosom erhalten 
(MSCalb/MSClev), wahrend die NORs der anderen Satelli- 
tenchromosomen offenbar reduziert worden sind, bzw. ein 
ganzes Chromosomenpaar fehlt (2n = 124; Tabelle 3). Die 
anderen Chromosomen des Satzes dieser Herkunft sind dem 
Basiskaryotyp II zuzuordnen, der insgesamt 5fach vor- 
kommt. Sie weisen pro Satz bis zu drei der typischen subme- 
tazentrischen Chromosomen mit breiten DAPI-Bandern auf 
(MCpoly). Im 16x Chromosomensatz der Herkunft W 10 
kommen ebenfalls vier Albinerve-Basiskaryotypen vor aber 
auch nur vier des Basiskaryotyps II. Die Anzahl der typi¬ 
schen submetazentrischen Markerchromosomen MCpoly 
betragt hier nur drei pro diploidem Satz. 

H. adsurgens- Gruppe: Ebenso wie bei den meisten unter- 
suchten Vertretern der poiyploiden H. blaui -Gruppe gehen 
die Chromosomensatze der Taxa der H. adsurgens-Gmppe 
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Abb. 87. Zusammensetzung der polyploiden 
Chromosomensatze in drei Herkiinften von H. 
pratense subsp. ibericum (Abb. 42-44) aus bekan- 
nten Basiskaryotypen (Abb. 79). Grau markierte 
Chromosomen treten in den polyploiden Chromo- 
somensatzen in veranderter Form auf (schwarz). 


auf Allopolyploidie zuriick. Der 18x Chromosomensatz von 
H. adsurgens (Abb. 51) enthalt wiederum drei unterschiedli- 
che Basiskaryotypen. Der Albinerve-Basiskaryotyp ist 
3fach, der Marginatum-Basiskaryotyp 2fach und der Basis¬ 
karyotyp II 4fach vertreten (Abb. 88). Reduktionen der 
NORs haben hier offenbar innerhalb der Albinerve- und der 
Marginatum-Basiskaryotypen stattgefunden. 

In ahnlicher Weise enthalt auch der 18x Chromosomen¬ 
satz von H. planiculme (Abb. 52) diese drei Basiskaryoty¬ 
pen. Wie in H. adsurgens kommt der Basiskaryotyp II mit 


den typischen submetazentrischen Nicht-Satellitenchromo- 
somen (MCpoly) 4fach vor. Der Albinerve-Basiskaryotyp ist 
dagegen 4fach und der Marginatum-Basiskaryotyp nur ein- 
fach vorhanden (Abb. 88). Innerhalb des Albinerve-Basis- 
karyotyps wurden hier offenbar die NORs reduziert. 

Incertae sedis: Der ca. 20x Chromosomensatz der endemi- 
schen Art Nordostportugals, H. lusitanicum (Abb. 53), be- 
sitzt mit 2n = 138 Chromosomen die hochste Chromoso- 
menzahl aller hier untersuchten Taxa und geht offenbar auf 
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Abb. 88. Zusammensetzung der polyploiden 
Chromosomensatze von H. adsurgens und H. plani- 
culme (Abb. 51, 52) aus bekannten Basiskaryotypen 
(Abb. 79). Grau dargestellte Chromosomen treten in 
den polyploiden Chromosomensatzen in morpholo- 
gisch veranderter Form auf (schwarz). • 5S rDNA 
kommt nur in einem der drei Chromosomenpaare vor. 

■ Verlust der NORs in zwei von sechs 
Satellitenchromosomen. ■■ Verlust der NORs in zwei 
von vier Satellitenchromosomen. ■■■ Verlust der 
NORs in vier von acht Satellitenchromosomen. 
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eine Kombination von insgesamt drei unterschiedlichen 
Basiskaryotypen zuriick (Abb. 89). Mehrheitlich, d.h. etwa 
7fach ist hier der Albinerve-Basiskaryotyp reprasentiert, mit 
charakteristischer Anordnung der 5S rDNA in den Satelli¬ 
tenchromosomen in den Armen ohne Satellit (MCSalb/ 
MSClev) und ohne ausgepragte Bander von DAPI-positivem 
Heterochromatin. Zusatzlich ist der Basiskaryotyp II in 
lfacher Anzahl enthalten. Es lasst sich hier zwar nur ein 
submetazentrisches Paar mit breiten DAPI-Bandern 
(MCpoly) dieses Basiskaryotyps feststellen, jedoch enthal¬ 
ten alle ubrigen Chromosomen des Satzes breite DAPI-Ban- 
der und die Satellitenchromosomen 5S rDNA im Arm ohne 
Satellit. Die ubrigen Chromosomen von H. lusitanicum 
gehen auf den Versicolor-Basiskaryotyp zuriick, der in H. 
lusitanicum 2fach mit jeweils ca. zehn subtelomerischen 
Chromomycin-Bandern in den Chromosomen jedoch mit nur 
insgesamt vier anstatt von acht NORs bzw. Satellitenchro¬ 
mosomen vertreten ist (vgl. Kap. 4.2.2). Das Vorkommen 


des Versicolor-Basiskaryotypen beschrankt sich innerhalb 
der untersuchten polyploiden Taxa auf H. lusitanicum. 

4.5.2 Karyotypen der Polyploiden anderer 
Gattungen 

Die Chromosomensatze polyploider Taxa aus den anderen 
untersuchten Gattungen lassen in einigen Fallen aufgrund 
der Chromosomenzahl und dem Vorkommen einer bestimm- 
ten Anzahl von Chromosomen mit einem spezifischen Ban- 
derungsmuster (Kap. 4.3) Riickschlusse auf eine mogliche 
Entstehung zu (allopolyploid oder autopolyploid). 

Pooideae: Aveneae: Der Chromosomensatz der perennieren- 
den, endemisch-algerischen Avena macrostachya (Abb. 59) 
ist autotetraploid (vgl. auch Baum & Rajhathy 1976). 
Ableitbare diploide Satze enthalten unter 14 Chromosomen 
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Abb. 89. Zusammensetzung des 
Chromosomensatzes von H. lusitanicum (Abb. 53) 
aus bekannten Basiskaryotypen (Abb. 79). Grau 
dargestellte Chromosomen treten im Chromoso- 
mensatz von H. lusitanicum in veranderter Form auf 
(schwarz). ■ Verlust der NORs in drei von sieben 
Paaren der Satellitenchromosomen. 


jeweils vier Satellitenchromosomen, von denen zwei ein 45S 
rDNA-Band im Arm ohne Satellit besitzen. Vier Nicht- 
Satellitenchromosomen enthalten 5S rDNA-Bander. In zwei 
dieser Chromosomen kommt in beiden Armen ein 5S rDNA- 
Band vor. Wie alle Nicht-Satellitenchromosomen sind die 
Satellitenchromosomen hier metazentrisch. Baum und Raj- 
hathy (1976) ermittelten dagegen submetazentrische Satel¬ 
litenchromosomen (siehe Kap. 4.6.4). 

Der Karyotyp des v.a. in Europa weitverbreiteten Wiesen- 
grases Arrhenatherum elatius subsp. elatius (Abb. 58) ist 
tetraploid. Der Satz setzt sich ebenfalls aus weitgehend 
identischen Chromosomensatzen zusammen, so dass auf 
Autopolyploidie zu schlieBen ist. Rekonstruierte diploide 
Satze wiirden jeweils nur zwei Satellitenchromosomen (vgl. 
Mitchell et al. 2003) mit groBen Satelliten und 5S DNA in 
den Armen ohne Satellit enthalten. Je zwei Nicht-Satelli¬ 
tenchromosomen besitzen 5S rDNA-Bander in den kurzen 
Armen. Alle Chromosomen sind metazentrisch und besitzen 
fast einheitlich breite DAPI-Bander. 

Die hexaploiden Chromomosomensatze des slid- und ost- 
australisch verbreiteten Amphibromus nervosus (Abb. 56, 
57) enthalten insgesamt lediglich vier 45S rDNA-Bander 
(NORs) und nur zwei 5S rDNA-Bander, die ebenfalls in die- 
sen Satellitenchromosomen lokalisiert sind. Zwar ist die 
Position der NORs in langen Chromosomenarmen recht un- 
gewohnlich, jedoch tragt dies nicht zur Klarung der Frage 
bei, ob diese offenbar vollstandig diploidisierten hexaploi¬ 
den Chromosomensatze durch Auto- oder Allopolyploidie 
entstanden sind. Der groBte Teil der in jeweils sechs Satzen 
mit x = 7 Chromosomen urspriinglich vorhandenen 45S- und 
5S rDNA-Loci muss jedenfalls eliminiert worden sein. Die 
Chromosomensatze der beiden untersuchten Herkiinfte von 
A. nervosus stimmen miteinander auch beziiglich der sonsti- 
gen untersuchten chromosomalen Marker weitgehend iiber- 
ein (v.a. metazentrische Chromosomen, fehlende bis wenige 
DAPI-Bander) und sind strukturell wenig auffallig (Fehlen 


von Bandern der Satelliten-DNAs CONI und CON2), so 
dass sich daraus ebenfalls keine Informationen liber auto- 
bzw. allopolyploide Enstehung dieses siidhemispharischen 
Taxons gewinnen lassen. 

Der Chromosomensatz des eurasiatisch, v.a. montan bis 
alpin verbreiteten Goldhafers Trisetum flavescens subsp. 
flavescens (Abb. 65) besitzt mit 2n = 36 eine fur die Tribus 
Aveneae untypische Chromosomengrundzahl von x = 6 (vgl. 
Kap. 4.1). Der untersuchte Chromosomensatz einer balkani- 
schen Herkunft lasst sich auf drei weitgehend einheitliche 
diploide Chromosomensatze mit 2n = 12 zuriickfuhren. 
Jeder von ihnen enthalt ein Paar Satellitenchromosomen mit 
NORs im langen Arm und sehr groBen Satelliten, in denen 
breite DAPI-Bander vorkommen, sowie 5S rDNA-Bander in 
den Armen ohne Satellit. Unter den fiinf Paaren von Nicht- 
Satellitenchromosomen enthalten drei Paare DAPI-Bander 
in beiden Armen, eines von ihnen besitzt zusatzlich CON2- 
Bander in einem Arm. Die beiden anderen Paare weisen 
DAPI-Bander nur in einem Arm auf. Ein Paar der Nicht- 
Satellitenchromosomen besitzt CON2-Bander in den Armen, 
die keine DAPI-Bander enthalten. Obwohl sich aus friiheren 
Angaben entnehmen lasst, dass bei T. flavescens auch Chro¬ 
mosomensatze vorkommen, die fur die Tribus Aveneae weit- 
verbreitete haploide Basischromosomenzahl von x = 7 auf- 
weisen, geht die untersuchte Herkunft von Trisetum flaves¬ 
cens mit 2n = 36 offensichtlich auf autopolyploide Entste- 
hung aus x = 6 zuriick und ist nicht durch Dysploidie aus 2n 
= 42 basierend auf x = 7 entstanden (siehe Kap. 4.6.4). 

Der mit 2n = 56 oktoploide Chromosomensatz einer bal- 
kanischen Herkunft der nordhemisharisch-temperat verbrei¬ 
teten Koeleria cristata subsp. cristata (Abb. 62) erscheint 
weitgehend diploidisiert, so dass sich keine Hinweise erge- 
ben, wie diese Polyploide entstanden sein kann. Entweder 
liegt hier Allopolyploidie vor oder es kam nach autopoly- 
ploider Entstehung zu starken Chromosomenumbauten 
sowie zur Reduktion ribosomaler DNAs (45S rDNA) in ein- 
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zelnen Chromosomen. Kenntnis der Karyotypstrukturen 
weiterer Vertreter dieser artenreichen Gattung waren vonno- 
ten, um einzelne haploide Chromosomensatze in dieser 
Polyploiden identifizieren und unterscheiden zu konnen. 
Insgesamt zeigen die Chromosomensatze der beiden unter- 
suchten Taxa von Trisetum und Koeleria sehr deutliche 
Unterschiede (Aufbau der Satellitenchromosomen, submeta- 
zentrische Nicht-Satellitenchromosomen, Verteilung der 
DAPI-Bander), obwohl beide Gattungen als nahverwandt 
anzusehen sind (vgl. Tzvelev 1971, 1976; Clayton & 
Renvoize 1986; Frey 1993; Grebenstein et al. 1998; siehe 
Kap. 4.6.4). 

Der Chromosomensatz einer untersuchten Herkunft von 
Deschampsia cespitosa subsp. cespitosa aus Mitteldeutsch- 
land (Abb. 60) besitzt mit 2n = 26 Chromosomen wiederum 
nicht die typische Basischromosomenzahl der Aveneae von x 
= 7 (vgl. Kap. 4.1). Von den 13 eindeutig identifizierbaren 
und voneinander unterscheidbaren Chromosomenpaaren 
sind sechs metazentrisch (I, II, V, IX, X, und XIII) und sie- 
ben submeta- bzw. subtelozentrisch (III, IV, VI, VII, VIII, 
XI, XII). Bei der untersuchten Herkunft von D. cespitosa 
liegt also Allopolyploidie vor, bei der zwei extrem unter- 
schiedliche Chromosomensatze beteiligt sind (Kap. 4.6.4). 
Das vorliegende Ergebnis ist insofern interessant als hier 
anhand chromosomenmorphologischer Merkmale sowohl 
„dibasische“ Polyploidie, d.h. eine Kombination von Chro- 
mosomensatzen mit unterschiedlichen Chromosomenzahlen 
in Polyploiden, und gleichzeitig hybridogene Artbildung 
(ein „artgewordener“ Hybrid) nachgewiesen werden konnen 
(vgl. Milium montianum; Bennett & Thomas 1991, 
Bennett et al. 1992). 

Die drei weiteren untersuchten Taxa der Aveneae, 
Agrostis capillaris, Ammophila arenaria subsp. arundinacea 
und Holcus mollis sind mit 2n = 28 tetraploid und gehen ein- 
heitlich auf die Grundzahl von x = 7 zuriick. Abgesehen von 
der Chromosomenzahl unterscheiden sie sich aber beziiglich 
aller sonstigen untersuchten chromosomalen Merkmale 
deutlich voneinander und von den iibrigen untersuchten 
Taxa der Aveneae. Bei der untersuchten Herkunft des eura- 
siatisch weitverbreiteten Agrostis capillaris (Abb. 54) ist 
v.a. aufgrund seiner strukturell deutlich voneinander ver- 
schiedenen Satellitenchromosomen von allopolyploider 
Entstehung auszugehen. Vier der sechs Satellitenchromoso¬ 
men enthalten die 45S rDNA (NOR) im langen Arm und 
besitzen einen groBen Satelliten. Die beiden anderen 
Satellitenchromosomen enthalten die 45S rDNA (NOR) im 
kurzen Arm bei gleichzeitig kurzen Satelliten und weisen im 
langen Arm ein Band von 5S rDNA auf, welches in den vier 
anderen Satellitenchromosomen fehlt. Welche der Nicht- 
Satellitenchromosomen von A. capillaris - mit z.T. auffalli- 
gen 5S rDNA- und DAPI-Bandern - den beiden hier vertre- 
tenen Chromosomensatzen zugeordnet werden konnen, 
bleibt spekulativ. Weitere Arten der groBen Gattung Agrostis 
(ca. 220 Arten) miissten noch entsprechend untersucht wer¬ 
den. 


Fur die tetraploide Ammophila arenaria subsp. arundina¬ 
cea (Abb. 55), die mediterrane Unterart einer europaisch 
verbreiteten Pflanze der Kiistendiinen, ist aufgrund der vier 
vorkommenden Paare von Satellitenchromosomen, die sich 
voneinander sehr deutlich unterscheiden, ebenfalls alloploi- 
de Entstehung sehr wahrscheinlich (Chromosomengestalt, 
GroBe der Satelliten und Lokalisation der NORs, Breite der 
45S rDNA-Bander in den Satellitenchromosomen). Auch die 
Struktur der Nicht-Satellitenchromosomen spricht fur Allo¬ 
polyploidie, da sich zehn Paare eindeutig homologer Chro¬ 
mosomen ausmachen lassen, wobei sich diese Paare gleich¬ 
zeitig stark unterscheiden (GroBen- und Symmetrieunter- 
schiede, DAPI- und 5S rDNA-Bander. 

Im tetraploiden Chromosomensatz des v.a. europaisch 
verbreiteten Holcus mollis (Abb. 61) zeigen die vier vorhan- 
denen, auffallig gestalteten Satellitenchromosomen hinge- 
gen weitgehende Ubereinstimmung. Zusatzlich liegen groBe 
submetazentrische Nicht-Satellitenchromosomen in Form 
von zwei Paaren vor. Die iibrigen Paare von Nicht-Satelli¬ 
tenchromosomen zeigen hinsichtlich ihrer Gestalt (ein Paar 
schwach submetzentrisch) und hinsichtlich der 5S rDNA- 
(in sieben Chromosomen), CON2- sowie DAPI-Bander 
keine starken Differenzen untereinander, so dass Autopoly- 
ploidie nicht auszuschlieBen ist. Unter Annahme von Auto- 
polyploidie wurden in tetraploidem H. mollis jedoch entwe- 
der chromosomenmorphologisch nicht komplett iiberein- 
stimmende Satze kombiniert oder es kam nach erfolgter 
Polyploidisierung zu einigen Umbauten der Chromosomen. 

Pooideae: Poeae: Aus dem hexaploiden Satz von Festuca 
rubra subsp. rubra (Abb. 66) lassen sich drei hypothetische 
diploide Satze rekonstruieren, die untereinander weitestge- 
hend iibereinstimmen, so dass auf Autopolyploidie zu 
schlieBen ist. Jeder dieser Satze enthalt zwei Paar Satelliten¬ 
chromosomen. Unter den fiinf Paaren der Nicht-Satelliten¬ 
chromosomen enthalt eines 5S rDNA- sowie subtelomeri- 
sche DAPI- und CON2-Bander, eines subtelomerische 
DAPI-Bander in beiden Armen und eines subtelomerische 
DAPI-Bander in einem und CON2-Bander im gegeniiber lie- 
genden Arm. Bei den Chromosomen der verbleibenden Paare 
haben offenbar Translokationen stattgefunden. Unter der 
Annahme einer Translokation von Bereichen der 45S rDNA 
zwischen den Paaren XIV und V, wiirde jeder der konstruier- 
ten diploiden Satze ein weiteres Paar mit subtelomerischen 
DAPI-Bandern in einem und 45S rDNA-Bandern im gegen- 
iiber liegenden Arm sowie ein Paar ohne Bander besitzen. 

Pooideae: Triticeae: Bei der untersuchten tetraploiden por- 
tugiesischen Herkunft des mediterranen Kiistendunen-Gra- 
ses Elymus farctus subsp. farctus (Abb. 68) geht aus den 
chromosomalen Strukturen nicht eindeutig hervor, ob Allo- 
oder Autopolyploidie vorliegt. Die beiden vorhandenen 
Paare von Satellitenchromosomen stimmen hinsichtlich des 
Vorkommens von 5S rDNA-Bandern in den Armen ohne 
Satellit iiberein, allerdings sind die Satelliten sehr ungleich 
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groB. Das DAPI- und Chromomycin-Banderungsmuster in 
den Nicht-Satellitenchromosomen zeigt nur in wenigen Fal¬ 
len untereinander ubereinstimmende Chromosomenpaare 
(etwa VII und VIII). Teilweise ist bereits die Identifikation 
homologer Chromosomen aufgrund von Polymorphismen in 
den Bandern problematisch. Unter den Nicht-Satelliten- 
chromosomen gibt es nur ein Paar mit 5S rDNA-Bandern, 
was als weiteres Indiz fur Allopolyploidie zu bewerten ist. 

Pooideae: Seslerieae: In dem oktoploiden Chromosomen- 
satz einer Herkunft vom Mt. Ventoux des europaisch ver- 
breiteten Sesleria albicans subsp. albicans (Abb. 69) lassen 
sich keine komplett einheitlichen, hypothetisch diploiden 
Satze mit 14 Chromosomen ableiten, jedoch ist autopoly- 
ploide Entstehung denkbar. Die vier vorkommenden Paare 
von Satellitenchromosomen ahneln einander chromosomen- 
morphologisch und hinsichtlich der Lage der 45S rDNA, 
allerdings kommen in einem dieser Paare zusatzliche 5S 
rDNA innerhalb seiner 45S rDNA-Bander vor. Unter den 
Nicht-Satellitenchromosomen gibt es vier Paare mit insge- 
samt 16 5S rDNA-Bandern, die auf eine - ansonsten seltene 
- Anordnung von urspriinglich gleichzeitig zwei Bandern in 
je einem Arm pro Chromosom zuriickgehen diirften. Ebenso 
wie bei Koeleria und Trisetum bediirfte es auch bei Sesleria 
zusatzlicher Kenntnisse liber die Karyotypstrukturen ande- 
rer Taxa aus derselben Gattung, um Auto- von Allopolyploi¬ 
die besser abgrenzen zu konnen. Hierbei miisste vor allem 
getestet werden, ob und in welcher Zahl die in oktoploidem 
S. albicans gefundenen, auffalligen Satellitenchromosomen 
und 5S rDNA-enthaltenden Nicht-Satellitenchromosomen 
auch in weiteren Taxa von Sesleria vorhanden sind. 

Arundinoideae: Danthonieae: Die Chromosomensatze der 
insgesamt vier untersuchten balkanischen Herkiinfte der 
europaisch-westasiatisch bzw. europaisch verbreiteten Arten 
Danthonia alpina und D. decumbens ahneln einander sehr 
stark (Abb. 70-73). Sie besitzen eine fur die Arundinoideae 
ungewohnliche Basischromosomenzahl von x = 9 (siehe 
Kap. 4.6.5). Die vorliegenden tetraploiden Satze mit 2n = 36 
sehr kleinen Chromosomen sind vollstandig diploidisiert. 
Sie enthalten ein Paar von Satellitenchromosomen mit der 
45S rDNA in den langen Chromsomenarmen und eines oder 
zwei submetazentrische Paare von Nicht-Satellitenchromo¬ 
somen. 5S rDNA kommt in den kurzen Armen von einem 
Nicht-Satellitenchromosomenpaar vor. 

Arundinoideae: Arundineae: Ubereinstimmungen des 
Chromosomensatzes einer portugiesischen Herkunft des 
mediterranen Arundo plinii (Abb. 74) mit denen der Gattung 
Danthonia werden durch die ebenfalls kleinen Chromo¬ 
somen deutlich. Die Basischromosomenzahl betragt hier 
jedoch x = 12, wie innerhalb der Arundinoideae iiblich. Der 
tetraploide Chromosomensatz von A. plinii mit 2n = 48 ent- 
halt ebenfalls nur ein Satellitenchromosomenpaar und ein 
Paar von Nicht-Satellitenchromosomen mit 5S rDNA. Alle 


Chromosomen sind metazentrisch. Im Unterschied zu den 
untersuchten Arten von Danthonia besitzt A. plinii jedoch 
DAPI-positives Heterochromatin, welches im subtelomeri- 
schen Bereich von 17 Chromosomen vorkommt. 

Stipoideae: Stipeae: Der heptaploide Chromosomensatz 
von 2n = 84 in der untersuchten Herkunft der westmediter- 
ranen Stipa gigantea (Abb. 75) zeichnet sich durch kleine 
Chromosomen und Fehlen von DAPI-Bandern aus. Es kom¬ 
men 4 Paare von Satellitenchromosomen vor, die neben der 
45S rDNA keine zusatzliche 5S rDNA enthalten. Letztere 
liegt in drei der Nicht-Satellitenchromosomen. Da der Chro¬ 
mosomensatz von S. gigantea hinsichtlich der Anzahl dieser 
Marker wiederum stark diploidisiert ist (Reduktion und 
Verlust von rDNA-Loci) lasst sich die Frage, wie ein 
urspriinglich haploider Chromosomensatz mit x = 12 gestal- 
tet war, nicht zufriedenstellend beantworten. Wiederum 
waren Vergleichsdaten aus anderen Vertretern derselben 
Gattung erforderlich. 

incertae sedis: Die 2n = 24 Chromosomen des disjunkt bal- 
kanisch-kaukasisch verbreiteten Danthoniastrum com¬ 
paction (Abb. 76) ahneln aufgrund ihrer geringen GroBe und 
des Fehlens von DAPI-Bandern denen von S. gigantea 
(siehe Kap. 4.6.5). 

4.6 Karyosystematische Schlussfolgerungen 

4.6.1 Karyologische Unterschiede der vier 
Untergattungen von Helictotrichon 

Die gegenwartig zu Helictotrichon gestellten Vertreter der 
vier subgg. Helictotrichon, Tricholemma, Pubavenastrum 
und Pratavenastrum zeigen auf chromosomalen Niveau 
mehrere untergattungstypische Merkmale. Das Vorkommen 
von sehr symmetrischen Chromosomensatzen, zwei Satelli¬ 
tenchromosomen pro haploiden Chromosomensatz (mit x = 
7), 5S rDNA in Nicht-Satellitenchromosomen, DAPI-Ban¬ 
dern an den Enden zumeist beider Chromosomenarme und 
Bandern der Satelliten-DNAs CONI und CON2 in subtelo- 
merischen Chromosomenabschnitten kennzeichnet die Arten 
des subg. Helictotrichon , mit Ausnahme von H. desertorum. 
Bei dieser Art fehlen DAPI-Bander als auch Bander der 
Satelliten-DNA CONI. Helictotrichon jahandiezii, als Ver¬ 
treter des evtl. noch H. breviaristatum umfassenden subg. 
Tricholemma, besitzt ebenfalls stark symmetrische Chromo¬ 
somensatze, zwei Satellitenchromosomen pro haploiden 
Satz sowie die 5S rDNA-Bander in Nicht-Satellitenchromo¬ 
somen. Die Art besitzt jedoch wesentlich groBere Chromo¬ 
somen und zeigt starkere Langenunterschiede zwischen den 
einzelnen Chromosomen. Innerhalb der untersuchten Arten 
von Helictotrichon kommen ausschlieBlich bei H. jahandie¬ 
zii Chromomycin-positive Heterochromatinbander im zen- 
tromernahen Bereich mehrerer Chromosomen vor. Die 
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Satelliten-DNAs CONI, C0N2 und COM2 fehlen. Die 
Chromosomensatze zweier Herkiinfte unterscheiden sich im 
Vorkommen bzw. Fehlen von DAPI-positivem Heterochro¬ 
matin. Helictotrichon pubescens aus dem monotypischen 
subg. Pubavenastrum ist ebenfalls durch stark symmetrische 
Chromosomensatze sowie die Anzahl von zwei Satelliten- 
chromosomen pro haploiden Satz charakterisiert. Die chro- 
mosomalen Satelliten sind besonders groB. 5S rDNA kommt 
sowohl in Nicht-Satellitenchromosomen als auch in Satelli- 
tenchromosomen vor, wo sie im Satelliten liegt. Die hier 
getesteten Satelliten-DNAs CONI, C0N2 und COM2 fehlen 
ebenso wie DAPI-positives Heterochromatin. Diesen drei 
Untergattungen steht das subg. Pratavenastrum gegeniiber, 
dessen Taxa durch das Vorkommen der Satelliten-DNA 
COM2 in subtelomerischen Chromosomenbereichen gekenn- 
zeichnet sind. Beziiglich der iibrigen untersuchten karyolo- 
gischen Parameter zeigt sich das subg. Pratavenastrum 
uneinheitlicher und variabler als das subg. Helictotrichon. 
Die Mehrheit der Taxa des subg. Pratavenastrum ist durch 
einen asymmetrischeren Karyotyp, das Vorkommen von nur 
einem Satellitenchromosom pro haploiden Satz, Lokalisati- 
on von 5S rDNA in den Satellitenchromosomen sowie subte- 
lomerische DAPI-Bander in jeweils nur einem Arm pro 
Chromosom gekennzeichnet. Drei Arten des subg. 
Pratavenastrum weichen allerdings davon ab: H. aetolicum, 
H. compressum und H. versicolor. Sie besitzen symmetri- 
schere Karyotypen, zwei Satellitenchromosomen pro haplo¬ 
iden Satz und enthalten 5S rDNA in Nicht-Satellitenchro- 
mosomen. Zwei dieser Arten weisen auBerdem DAPI-Bander 
in jeweils beiden Chromosomenarmen auf (H. aetolicum, H. 
compressum), zeigen also ein Merkmal, das ansonsten eher 
fur das subg. Helictotrichon typisch ist. 

4.6.2 Karyotypdifferenzierung der Untergattun¬ 
gen von Helictotrichon und ihren Verwandten 

Aufgrund der limitierten Anzahl von Merkmalen und Merk- 
malszustanden, die sich durch die Methodik chromosomaler 
Untersuchungen erfassen lassen, ist es nur in seltenen Fallen 
moglich, (1) eine im phylogenetischen Sinne irreversible 
Richtung bei der Veranderung eines Merkmals zu identifi- 
zieren (z.B. der Ubergang von diploid zu polyploid) und (2) 
Synapomorphien fur Verwandtschaftsgruppen hoherer taxo- 
nomischer Kategorien (z.B. Gattung, Tribus, Unterfamilie 
oder Familie) zu finden (z.B. das diffuse Zentromer mit 
invertierter Meiose bei Cyperaceae und Juncaceae). Infor- 
mationen liber die Entwicklungsrichtungen chromosomaler 
Merkmale kann der Vergleich mit phylogenetischen Hypo- 
thesen (Stammbaumen) liefern, die aufgrund anderer Merk¬ 
male aufgestellt worden sind. Bisherige molekular-phyloge- 
netische Untersuchungen am Chloroplasten-Gen ndhF 
(CatalAn et al. 1997), den internen Spacern ITS1 und ITS2 
aus der nuklearen 18S-26S rDNA (Grebenstein et al. 1998) 
und den intergenischen Spacern der nuklearen 5S rDNA 


(Roser et al. 2001) enthielten ein relativ unvollstandiges 
„sampling" der Aveneae, d.h. es ist nur ein geringer Teil der 
vorkommenden Gattungen und infragenerischen Taxa einbe- 
zogen worden; in der Untersuchung des ntZ/rF-Gens ist 
Helictotrichon nicht beriicksichtigt worden. Was das samp¬ 
ling" betrifft, ist die Untersuchung von Restriktionsstellen 
der Chloroplasten-DNA und morphologischen Merkmalen 
durch Soreng & Davis (2000) zwar die umfangreichste, die 
fur die gesamte Unterfamilie Pooideae bislang durchgefiihrt 
worden ist, aber phylogenetisch „kritische“ Taxa (d.h. 
„intermediare“ zwischen ansonsten scheinbar gut definier- 
baren Gattungen) sind dabei wenig beriicksichtigt worden, 
u.a. die Gattungen Danthoniastrum und Pseudarrhenathe- 
rum, Helictotrichon subg. Tricholemma oder die perennie- 
rende Avena macrostachya. 

In der vorliegenden Untersuchung wurde kein chromoso- 
males Merkmal gefunden, das die vier Untergattungen von 
Helictotrichon gegeniiber anderen Taxa der Aveneae durch 
eine Synapomorphie, d.h. ein gemeinsames abgeleitetes 
Merkmal, kennzeichnen wurde. Dies allerdings war auf¬ 
grund der erwahnten Seltenheit von karyologischen „higher 
level synapomorphies" auch nicht unbedingt zu erwarten. 
Derartiges ist bislang offenbar auch fur keine andere arten- 
reiche Gattung der Graser nachgewiesen worden. Demge- 
geniiber sind die Vertreter der Untergattungen Helictotri¬ 
chon und Pratavenastrum durch jeweils eigene Merkmale 
gekennzeichnet, ebenso H. jahandiezii und H. pubescens als 
Arten der kleinen bzw. monotypischen Untergattungen Tri¬ 
cholemma und Pubavenastrum. Dieses Resultat koinzidiert 
mit Ergebnissen der molekular-systematischen Arbeiten 
iiber die nuklearen ribosomalen DNAs und Restriktrions- 
stellen der plastidaren DNA, aus denen Helictotrichon als 
para-, vermutlich sogar polyphyletisches „Taxon“ hervor- 
geht. Die vier Untergattungen erscheinen dabei gleichzeitig 
als klar voneinander getrennte und jeweils monophyletische 
Gruppen, obwohl die Topologien der einzelnen Stammbau- 
me in Details voneinander abweichen und z.T. nicht gut 
gestiitzt sind. So sind subgg. Pratavenastrum und Pubavena¬ 
strum Schwestertaxa nach den cpDNA-, 5S nrDNA-, aber 
nicht nach den ITS-Daten. Die subgg. Tricholemma und 
Helictotrichon sind Schwestertaxa nach den ITS-, aber nicht 
nach den 5S nrDNA-Daten (Grebenstein et al. 1998, So¬ 
reng & Davis 2000, Roser et al. 2001). 

Bei Chromosomensatzen von x = 7, mit sehr symmetri- 
schen Chromosomen (Si > 79%), mit starker Varianz der 
Chromosomenlangen (Gi < 70%), mit zwei Satellitenchro¬ 
mosomen pro x = 7 (45S rDNA-Loci), mit 5S rDNA-Loci in 
den Nicht-Satellitenchromosomen, ohne DAPI-positives 
Heterochromatin sowie ohne Satelliten-DNAs CONI, CON2 
und COM2 handelt es sich um Symplesiomorphien zwischen 
einzelnen Untergattungen von Helictotrichon und anderen 
Taxa der Aveneae (z.B. Avena macrostachya), so dass sich 
daraus kein Argument zugunsten einer Monophylie von 
Helictotrichon ergibt (vgl. Abb. 90). 
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- H. desertorum (2x) 

H. sempervirens (6x) 

H. parlatorei (2x) 

H. sedenense subsp. sedenense (2x) 

- Pseudarrhenatherum longifolium (2x) 


i— H. cantabricum (12x) 

- H. filifolium subsp. arundanum (lOx) 

Mi- H. sarracenorum (2.x) 

1— H. setaceum subsp. setaceum (2x) 
i— H. convolutum (2x) _ 

Avena macrostachya (4x) 


- H. jahandiezii (4x) 


+/- 2 


Abb. 90. Phylogenetische 
Hypothese der 5S rDNA- 
Spacer-Sequenzen von 
Taxa der Gattung 
Helictotrichon und anderer 
Aveneae (Roser et al. 2001) 
im Vergleich mit den 
Karyotypmerkmalen. 
Erlauterungen zu den Ka¬ 
ryotypmerkmalen siehe 
Kap. 2.2.10. 

1 Angaben z.T. nach 
Grebenstein et al. (1996) - 
dort gefundene starke Hyb- 
ridisierungssignale werden 
als “+” wiedergegeben. 

2 Merkmalszustand variiert 
zwischen unterschiedlichen 
Populationen. 

3 Allopolyploidie aus Chro- 
mosomensatzen mit 1 bzw. 

2 Satellitenchromosomen 
pro x = 7. ? Fehlende Daten. 


Neben dem differentiellen Vorkommen der Satelliten- 
DNAs CONI, CON2 (subg. Helictotrichon ) und COM2 
(subg. Pratavenastrum) bzw. dem Fehlen dieser Satelliten- 
DNAs (subgg. Pubavenastrum und Tricholemma) zeigen die 
Chromosomensatze der einzelnen Untergattungen, bzw. 
Gruppen der Untergattung Pratavenstrum weitere Unter- 
schiede. Sie betreffen zum einen die Anzahl von Satelliten¬ 
chromosomen pro haploiden Satz, zweitens das Vorkommen 
der 5S l'DNA auch in Satellitenchromosomen oder nur in 
Nicht-Satelliten-chromosomen, weiterhin eine spezifische 
Verteilung der 5S rDNA-Loci innerhalb der Satellitenchro¬ 
mosomen und schlieBlich auch die Symmetrie der Chromo¬ 
somensatze. Um zu erklaren, welche dieser Merkmale im 
phylogenetischen Sinne urspriinglich sind und wie diese 
Chromosomensatze auseinander hervorgegangen sein kon- 
nen, wurden sie auf ein vereinfachtes Dendrogramm, das fur 
die fraglichen Taxa vom 5S rDNA-Stammbaum (Abb. 90; 
vgl. Roser et al. 2001) abgeleitet wurde, aufgetragen. 

Fur die Anzahl der Satellitenchromosomen ergeben sich 
zwei mogliche Hypothesen: (1) Zwei Satellitenchromoso¬ 
men pro x = 7 sind urspriinglich, ein Satellitenchromosom 
wurde sekundiir reduziert. (2) Ein Satellitenchromosom pro 
x = 7 ist urspriinglich, ein weiteres Satellitenchromosom 
wurde sekundar vermehrt. Wahrend in dem vereinfachten 
Dendrogramm (Abb. 91) die Hypothese (1) insgesamt zwei 
apomorphe Veranderungen, erfordert, ergeben sich fiir die 
Hypothese (2) insgesamt fiinf apomorphe Veranderungen 
sowie eine Reversion in Pseudarrhenatherum longifolium 
(grau). Nach dem parsimony-Kriterium ist Hypothese (1) 


dementsprechend wahrscheinlicher, weil sie eine geringere 
Anzahl von Merkmalsveranderungen voraussetzt. Helicto¬ 
trichon cincinnatum aus dem subg. Pratavenastrum wurde 
im Dendrogramm nicht beriicksichtigt, da in dieser allotetra- 
ploiden Art Chromosomensatze mit einem Satellitenchromo¬ 
som bzw. mit zwei Satellitenchromosomen pro x = 7 vorlie- 
gen (Kap. 4.5.1). Da H. cincinnatum in Abb. 90 eindeutig 
mit den Vertretern des subg. Pratavenastrum gruppiert, die 
nur noch ein Satellitenchromosom pro x = 7 besitzen, ent- 
stammte die bei der Erstellung des Dendrogramms verwen- 
dete 5S rDNA-Sequenz offensichtlich seinem Genom mit 
einem Satellitenchromosom pro x = 7 und nicht jenem mit 
zweien. 

Hinsichtlich des Vorkommens der 5S rDNA auch in 
Satellitenchromosomen oder nur in Nicht-Satellitenchro- 
mosomen ergeben sich die beiden folgenden Hypothesen: 
(1) Die Lokalisierung der gesamten 5S rDNA in ausschlieB- 
lich Nicht-Satellitenchromosomen ist urspriinglich. Erst 
sekundar wurde 5S rDNA in eines der Satellitenchromoso¬ 
men transloziert. (2) Die Lokalisierung von 5S rDNA in 
einem der Satellitenchromosomen ist urspriinglich. Erst 
sekundar wurde diese 5S rDNA in Nicht-Satellitenchromo- 
somen transloziert. Nach dem Auftragen in das vereinfachte 
Dendrogramm (Abb. 92) erfordert die Hypothese (1) insge¬ 
samt zwei apomorphe Veranderungen. Werden Taxa inner¬ 
halb des subg. Pratavenastrum im Detail mitberiicksichtigt, 
ist eine zusatzliche Reversion erforderlich (H. compressum, 
in grau). Hypothese (2) impliziert insgesamt drei apomorphe 
Veranderungen. Zudem wiirde Pseudarrhenatherum longifo- 
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Abb. 91. Vergleich zweier Hypothesen 
zur Anzahl der Satellitenchromosomen pro haploidem 
Chromosomensatz entsprechend einer vereinfachten 
Phylogenie der 5S rDNA-Spacer-Sequenzen (Roser et 
al. 2001). * Innerhalb des subg. Pratavenastrum enthalt 
das allopolyploide H. cincinnatum Chromosomensatze 
sowohl mit einem, als auch mit zwei Satellitenchromo¬ 
somen (siehe Kap. 4.6.2). 


Hum danach durch Reversion die 5S rDNA in den Satelli¬ 
tenchromosomen besitzen (grau). Nach dem parsimony-Kri- 
terium ist damit wiederum die Hypothese (1) wahrscheinli- 
cher. Die Chromosomensatze der meisten untersuchten 
anderen Gattungen der Aveneae zeigen ein Vorkommen von 
5S rDNA in Satellitenchromosomen (vgl. Hypothese 2). 
Allerdings lassen sich die Daten filr diese Taxa augenblick- 
lich noch nicht in einem phylogenetischen Kontext interpre- 
tieren. 

Welche Position die 5S rDNA innerhalb der Satelliten¬ 
chromosomen urspriinglich einnahm, ist schwieriger zu 
ermitteln (vgl. auch Kap. 4.2.4). Sie kommt in H. subg. 
Pratavenastrum entweder in den Chromosomenarmen ohne 
NORs (Albinerve-, Marginatum-, Versicolor-Basiskaryotyp, 
Basiskaryotypen I und II) oder unmittelbar benachbart der 
45S rDNA in den Chromosomenarmen mit den NORs vor 
(Pubescens-, Bromoides- und Aetolicum-Basiskaryotyp). Im 
letzteren Fall liegt sie entweder distal (Pubescens-Basis- 
karyotyp) oder proximal der NORs (Bromoides- und Aetoli¬ 
cum-Basiskaryotyp, auch bei Amphibromus nervosus). In 
den Satellitenchromosomen des Agropyroides-Basiskaryo- 
typs (z.T. auch im Basiskaryotyp II) liegt sie sowohl im Arm 
ohne NOR als auch proximal zur NOR. Direkt inmitten der 
45S rDNA liegende, kolokalisierte 5S rDNA wie bei 
Arrhenatherum oder Sesleria kommen bei den Untergattun- 
gen von Helictotrotrichon nicht vor. 

Hinsichtlich der Positionsveranderung der 5S rDNA in 
Bezug auf die NORs in den Satellitenchromosomen ergeben 
sich zwei unterschiedliche merkmalsphylogenetische 
Hypothesen: (1) 45S rDNA-nahe oder kolokalisierte 
Anordnung der 5S rDNA ist ein urspriingliches Merkmal 
(vgl. Kap. 4.2.3), das in einer Reihe der fraglichen Taxa 
erhalten geblieben ist. Die jeweils unterschiedlichen distal- 
proximalen Verteilungen von 45S- und 5S rDNA in der NOR 
des Pubescens-, Bromoides- und Aetolicum-Basiskaryotyps 
sind durch Chromosomenmutation (z.B. Inversion) ausei- 
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Apomorphie | 1 SAT • 2 SAT 

Reversion @ 1 SAT 


nander hervorgegangen. Sekundar erfolgte ein Verlust der 
5S rDNA aus dem NOR-enthaltenden Chromosomenarm, 
und die 5S rDNA wurde in den gegeniiberliegenden Arm 
(und/oder Nicht-Satellitenchromosomen?) transloziert. (2) 
45S rDNA-nahe Anordnungen der 5S rDNA sind sekundar 
durch Translokation der 5S rDNA aus dem gegeniiberliegen- 
den Arm (und/oder Nicht-Satellitenchromosomen?) entstan- 
den, so dass benachbarte oder kolokalisierte Anordnungen 
von 45S- und 5S-rDNA sekundar und u.U. sogar mehrfach 
neu entstanden sind. Hierbei wurde ein Merkmalzustand 
ausgebildet, der dem ,primitiver Eukaryoten’ und von 
Marchantia entspricht (vgl. Kap. 4.2.3), ihm im phylogene¬ 
tischen Sinne jedoch nicht homolog ist (Homoplasie). 

Welche Hypothese wahrscheinlicher ist, lasst sich auf- 
grund der Merkmalsverteilung innerhalb der untersuchten 
Taxa nicht sicher feststellen. Zudem liegen noch zu wenige 
Arbeiten zur Lokalisation von 5S- und 45S rDNA in den 
Embryophyten und insbesondere den Poaceae vor, welche 
Vergleichsdaten liefern konnten. Zugunsten der Hypothese 
(1) spricht die Plausibilitat, denn die in Eukaryoten entwi- 
ckelte „Arbeitsteiligkeit“ bei der Transkription der rDNAs 
bildete die Voraussetzung dafiir, dass beide rDNAs in unter¬ 
schiedlichen chromosomalen Loci angeordnet werden konn¬ 
ten. Aufgrund des bereits oben aus dem vereinfachten Den- 
drogramm gelieferten Arguments, dass in den basalen Ver- 
tretern die 5S rDNA sogar in den Nicht-Satellitenchromo¬ 
somen vorkommt, besitzt jedoch die Hypothese (2) eine gro- 
Bere Wahrscheinlichkeit. 

Moglicherweise hat sich jedoch auch die Lage der 45S 
rDNA gegeniiber der 5S rDNA durch ..nucleolar jumping" 
verandert (vgl. Schubert & Wobus 1985, Schrader et al. 
2000). Fiir Chromosomenabschnitte mit rDNA wird ange- 
nommen, dass sie haufiger an Chromosomenbruchen und - 
verbindungen beteiligt seien als andere Chromosomenab¬ 
schnitte (Thomas et al. 2001). Jedoch ist die Rate von Chro- 
mosomenmutationen in Form von Inversionen und Trans- 
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Abb. 92. Vergleich zweier Hypothesen zur 
Lage der 5S rDNA in den Chromosomen 
entsprechend einer vereinfachten Phylo- 
genie der 5S rDNA-Spacer-Sequenzen 
(Roser et al. 2001). 


Hypothese 1: Hypothese 2: 

Plesiomorphie □ 5S nur in Nicht-SAT O 5S auch in SAT 

Apomorphie | 5S auch in SAT • 5S nur in Nicht-SAT 

Reversion ■ 5S nur in Nicht-SAT 9 5S auch in SAT 


lokationen in den nicht rDNA-enthaltenden Chromosomen- 
abschnitten aufgrund des Fehlens cytogenetischer Marker 
nicht bekannt. 

Analog den Untersuchungen an Vertretern mediterraner, 
nordanatolischer sowie kaukasischer Sippen der Gattung 
Helictotrichon durch Grebenstein (1992), weisen die 
Karyotypen aller hier untersuchten Vertreter der 
Untergattung Helictotrichon, sowohl der diploiden als auch 
der polyploiden Taxa, gegeniiber denen der Untergattung 
Pratavenastrum eine deutlich starkere Symmetrie auf (siehe 
Tabelle 3). Sowohl nach dem Dendrogramm der 5S rDNA- 
Spacer, als auch nach den Hypothesen zur Karyotypevoluti- 
on von Levitsky (1931) und Stebbins (1971) beziiglich der 
allgemeinen Entwicklungsrichtung von symmetrischen zu 
asymmetrischen Chromosomen bzw. Chromosomensatzen 
diirfte dies, bei der Annahme einer engeren Verwandtschaft 
beider Untergattungen, somit fur das Vorkommen von ur- 
spriinglicheren bzw. weniger differenzierten Karyotypen 
innerhalb der Untergattung Helictotrichon (durchschnittli- 
cher Symmetrie-Index fur Diploide: Si = 86,0%; fiir Poly- 
ploide: Si = 78,8%) gegeniiber den Taxa der Untergattung 
Pratavenastrum (durchschnittlicher Symmetrie-Index fiir 
Diploide: Si = 83,2%; fiir Polyploide: Si = 74,7%) sprechen. 
Diese Hypothese wird durch das Vorkommen noch symme- 
trischerer Chromosomensatze bei H. jahandiezii und Avena 
macrostachya (Si = 86,9 bzw. 88,4%), die basal im 5S 
rDNA-Dendrogramm liegen, bestarkt. 

Aus diesen Uberlegungen ergeben sich die Schlussfolge- 
rungen, dass Chromosomensatze mit zwei Satellitenchromo- 
somen - anstatt von nur einem (vgl. Sauer & Heubl 1984), 
mit 5S rDNA-Loci in Nicht-Satellitenchromosomen (haufig 
im groBten Chromosom) und zumeist sehr symmetrischen 
Chromosomensatzen mit durchweg metazentrischen Chro¬ 
mosomen basal sind. Vertreter davon sind H. subgg. Tricho- 
lemma, Helictotrichon und Pubavenastrum - aber auch 


Avena macrostachya. Satze mit nur einem Satellitenchro- 
mosom sind offenbar erst sekundar durch Reduktion in 
Pseudarrhenatherum longifolium und in H. subg. Prataven¬ 
astrum entstanden, wobei dessen in der 5S rDNA-Phylo- 
genie basalen Taxa H. aetolicum, H. versicolor und H. com¬ 
pressum noch zwei NORs pro x = 7 besitzen (vgl. Abb. 90). 
In Allopolyploiden liegen Chromosomensatze mit einem 
Satellitenchromosom und Chromosomensatze mit zwei 
Satellitenchromosomen kombiniert vor (H. cincinnatum ; 
siehe Abb. 82). Einhergehend mit der Reduktion der Satel¬ 
litenchromosomen konnte es im subg. Pratavenastrum zur 
Translokation der 5S rDNA aus den Nicht-Satellitenchro¬ 
mosomen in die Satellitenchromosomen gekommen sein, 
wobei es weiterhin unklar bleibt, welche Position die 5S 
rDNA in den Satellitenchromosomen primar einnahm. 
Weitere Karyotypdifferenzierungen zeigen sich insbesonde- 
re im Hinblick auf eine verstarkte Ausbildung asymmetri- 
scher Karyotypen, was in Verbindung mit der verstarkten 
Amplifizierung heterochromatischer Abschnitte an den 
Enden von jeweils nur einem Chromosomenarm stehen 
konnte (Kap. 4.2.6). 

4.6.3 Karyotypdifferenzierung der Taxa von 
Helictotrichon im Zusammenhang mit chorolo- 
gisch-okoiogischen Mustern 

In den vorangegangenen Kapiteln wurden chromosomale 
Differenzierungen einzelner Sequenzen (5S rDNA, 45S 
rDNA, Satelliten-DNAs), chromosomenmorphologischer 
Strukturen (Heterochromatin, chromosomale Satelliten), 
ganzer Chromosomensatze (Symmetrie, GroBenvarianzen) 
und die Vervielfachung von Chromosomensatzen durch 
Polyploidisierung innerhalb der Gattung Helictotrichon 
sowie weiterer Grasergattungen diskutiert und teilweise in 
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einen phylogenetischen Kontext gestellt. Die Unterschei- 
dung und Beschreibung unterschiedlicher Karyotypen in der 
Verwandtschaftsgruppe von Helictotrichon (insgesamt 17 
Basiskaryotypen; Tabelle 4), was durch Methoden nicht-dif- 
ferentieller Chromosomenuntersuchungen bisher erst an- 
satzweise moglich war (u.a. Romero Zarco 1985a, Gervais 
1973b, Sauer & Heubl 1984, Roser 1989), verweist darauf, 
dass wesentliche Karyotypdifferenzierungen bereits auf 
Diploidniveau stattgefunden haben miissen. Dies wird 
dadurch bestatigt, dass mit Ausnahme von drei Basiskaryo¬ 
typen (Pubescens-, Desertorum- und Compressum-Basis- 
karyotyp) alle iibrigen in unterschiedlicher Kombination und 
Anzahl in den polyploiden Taxa wieder zu finden waren. 
Gleichzeitig ergaben sich Riickschliisse auf Hybridisie- 
rungsereignisse und die genomische Zusammensetzung der 
polyploiden Taxa, die innerhalb von Helictotrichon in gro- 
Ber Zahl vorkommen. Fiir die meisten Polyploiden lieB sich 
dabei Allopolyploidie nachweisen (Kap. 4.5.1; Tabelle 5). 
Die bereits molekularbiologisch begrundete Annahme, dass 
die Gattung Helictotrichon para- bzw. polyphyletisch ist, 
jedoch die einzelnen Untergattungen monophyletisch sind, 
konnte karyologisch gefestigt werden. Im Folgenden er- 
schien es interessant, inwieweit Sippenbildungen innerhalb 
der einzelnen Untergattungen von Helictotrichon und nahe 
verwandter Hafergraser auf chromosomalen Niveau (Kary- 
otypevolution) nachvollzogen werden konnen, die aufgrund 
molekularbiologischer Analysen nicht nachweisbar sind. 
Diese Daten sollen auch im Zusammenhang mit besonderen 
morphologischen Spezialisierungen, Verbreitungsmustern 
und okologischen Anpassungen der Taxa sowie im Hinblick 
auf Artbildungsereignisse besprochen werden. 

subg. Helictotrichon : Die Vertreter dieses Subgenus besit- 
zen die weiteste geographische Verbreitung aller Untergat¬ 
tungen von Helictotrichon. Ihre Mannigfaltigkeitszentren 
liegen in der Mediterraneis und den eurasischen Gebirgen 
(Roser 1989, Lange 1995a). Chromosomale Merkmale (u.a. 
die Anzahl von zwei Satellitenchromosomen, 5S rDNA in 
Nicht-Satellitenchromosomen, die zumeist die groBten 
Chromosomen des Satzes sind, sowie sehr symmetrische 
Chromosomensatze) beschreiben einen merkmalsphylogene- 
tisch offenbar urspriinglichen Zustand innerhalb der Gattung 
(siehe Kap. 4.6.2). Neben diesen Merkmalen sind die Taxa 
des subg. Helictotrichon durch Vorkommen der Satelliten- 
DNAs CONI und C0N2 sowie von DAPI-positiven Hetero- 
chromatin charakterisiert. Eine Ausnahme innerhalb der 
Untergattung bildet hierbei H. desertorum. Im Karyotyp die- 
ser Art kommt weder die Satelliten-DNA CONI noch DAPI- 
positives Heterochromatin vor. 

H. desertorum-Gruppe: Helictotrichon desertorum ist die 
weitestverbreitete Art des gesamten subg. Helictotrichon. 
Die Art gehort zu einer Gruppe von Spezies, die, z.T. extrem 
an Trockenheit angepasst, in den kontinentalen Steppenre- 
gionen Asiens und Osteuropas vorkommen. Sie steht den 


anderen gegenwartig mediterranen bzw. alpin verbreiteten 
Spezieskomplexen dieser Untergattung geographisch isoliert 
gegenuber (Roser 1996). Neben den genannten Karyotyp- 
merkmalen nimmt sie auch beziiglich der 5S rDNA Spacer- 
Sequenzen (Roser et al. 2001) eine separate Stellung in der 
Untergattung ein. 

Dennoch sprechen morphologische Merkmale (vgl. 
Lange 1995a) sowie die Existenz - und vor allem die 
Lokalisation - der Satelliten-DNA CON2, die Anzahl von 
zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz sowie das 
Vorkommen von 5S rDNA-Loci in den groBten Chromoso¬ 
men des Satzes fiir eine engere Verwandtschaft zu den Taxa 
des subg. Helictotrichon. Besonders auffallig ist die gute 
Ubereinstimmung der Karyotypen von H. desertorum und H. 
sedenense subsp. sedenense hinsichtlich der Symmetrie, der 
Lage der 5S rDNA in den groBten Chromosomen sowie der 
Position der Satelliten-DNA CON2 (Tabelle 3; Abb. 1, 17). 
Es erscheint daher moglich, dass H. desertorum innerhalb 
dieser Untergattung noch einen urspriinglichen Karyotyp 
aufweist, aus dem sich durch Amplifikation/Insertion der 
Satelliten-DNA CONI sowie der Bildung von DAPI-positi- 
vem Heterochromatin an den Chromosomenenden sowie 
weiterer Differenzierungen die Karyotypen der alpin ver¬ 
breiteten H. sedenense-, nachfolgend die der H. parlatorei- 
und der mediterran verbreiteten H. convolution- Gruppe ent- 
wickelt haben konnten (Abb. 93). 

Alle Vertreter dieser Untergattung zeigen eine extreme 
Anpassung an trockene Klimate, durch Ausbildung xeromor- 
pher Strukturen, die v.a. in der Bildung einer periendoder- 
malen Sklerenchymscheide der Wurzel zum Ausdruck 
kommt (vgl. Guttenberg 1968). Sie tritt - im Gegensatz zu 
den Vertretern des subg. Pratavenastrum - hier in alien 
Ploidiestufen, also durchgangig auch bei Diploiden auf 
(Roser 1989). Moglicherweise hat die Ausbildung dieser 
Strukturen bereits in einem gemeinsamen diploiden Vorfahr 
stattgefunden, dessen chromosomales Merkmalsinventar 
dem von H. desertorum entsprach (Abb. 93). 

H. sedenense- Gruppe: Die an extreme Hochgebirgsbedin- 
gungen angepassten Unterarten von H. sedenense unter- 
scheiden sich in der Ploidiestufe, morphologisch-anato- 
misch sowie hinsichtlich des Verbreitungsgebietes vonei- 
nander. Die in den Gebirgen der westlichen Mediterraneis 
weit verbreitete diploide Unterart sedenense ist beziiglich 
der Innovationsblatter, im Blattquerschnitt, der Lange der 
Ahrchen und der Rachillahaare kleiner als die nur in einem 
eng begrenzten Gebiet in den Zentral- bis Westpyrenaen vor- 
kommende tetraploide Unterart gervaisii. Im geographi- 
schen Uberlappungsbereich beider Unterarten kommt die 
tetraploide subsp. gervaisii oft in groBeren Hohen vor 
(Roser 1996). Die Polyploidisierung des Chromosomensat- 
zes (Abb. 80) bewirkte offenbar eine Veranderung im okolo¬ 
gischen Verhalten, die es der tetraploiden subsp. gervaisii 
ermoglicht, die starker atlantisch gepragten Teile der 
Pyrenaen zu besiedeln, wahrend sich die diploide subsp. 


Stapfia86 (2006) | 131 


© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at 

KARYOSYSTEMATISCHE SCHLUSSFOLGERUNGEN 


Urspriingliche Karyotypform 


><>< >< 


ss 


!><(><! ><>< )><>< 


■ Translokation von 5S rDNA 

■ Amplifikation von 45S rDNA 
aufterhalb der NORs 


• Bildung von DAPI-positivem 
Heterochromatin 

• Bildung von Chromomycin- 
positivem Heterochromatin 
aulierhalb der NORs 

• Amplifikation von 45S rDNA 
aulierhalb der NORs 


-► • Amplifikation der Satelliten- 

DNA C0N2 


• Amplifikation der Satelliten- 
DNACON1 und C0N2 
■ Bildung von DAPI-positivem 
Heterochromatin 



weitere Veranderungen 
der Chromosomenmorphologie 
und des Banderungsmusters 


5pm 


Avena 



H. subg. Tricholemma 



H. subg. Helictotrichon 




Abb. 93. Karyotypdifferenzierungen bei Avena 
macrostachya und Taxa von Helictotrichon subgg. 
Helictotrichon und Tricholemma, entsprechend der 
phylogenetischen Rekonstruktion in Kap. 4.6.2. 


sedenense auf den Ostteil dieses Gebirges beschrankt, der 
gleichzeitig als glaziales Refugialgebiet in den Pyrenaen 
gedient haben diirfte. 

Sowohl die gegenwartigen Areale als auch die nachgewie- 
senen Kreuzungsbarrieren (Gervais 1981, 1983) sprechen 
gegen die Annahme einer engeren Beziehung zwischen H. 
sedenense und den alpin verbreiteten Hafern der H. parlato- 
rei-G ruppe (vgl. Roser 1989). Die Karyotypen der diploiden 
Taxa dieser beiden Verwandtschaftsgruppen sowie der rein 
mediterran verbreiteten H. convolutum-Gruppe zeigen den- 
noch einige Ahnlichkeiten (z.B. das Banderungsmuster der 
5S rDNA-enthaltenden Chromosomen), was auf eine ge- 
meinsame Entstehung hindeutet. Demgegeniiber weicht das 
kontinental verbreitete H. desertorum chromosomal starker 


ab und ist von diesen Gruppen des subg. Helictotrichon 
wahrscheinlich auch schon langer isoliert (Abb. 78, 93). 

H. parlatorei- Gruppe: Die Taxa der H. parlatorei- Gruppe 
wurden bisher aus rein morphologischen Griinden in einer 
Artengruppe mit ausschlieBlich alpiner Verbreitung zusam- 
mengefasst. Das Vorkommen von Hybriden sowie die chro- 
mosomenmorphologischen Merkmale bestatigen deren enge 
Verwandtschaft. Chromosomale Merkmale des nur lokal in 
den Karawanken vorkommenden H. xkrischae (= H. parlato¬ 
rei x H. setaceum subsp. petzense; Melzer 1967) sowie 
eines vermutlichen Riickkreuzungsproduktes zwischen 
einem derartigen Hybriden mit einem Elter ( H. cf. xkri- 
schae) bestatigen den hybridogenen Charakter dieser 
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Abb. 94. Chromosomensatze von Taxa der Helictotrichon parlatorei-Gruppe (H. subg. Helictotrichon) und Schritte ihrer Karyotypdifferen- 
zierung, Hybridisierung und Polyploidisierung. Markerchromosomen: ■ MCset, ^ MCpar I, • MCpar IV. 


Pflanzen und ihre Entstehung aus H. parlatorei und H. seta¬ 
ceum subsp. petzense. Die beiden Unterarten von H. seta¬ 
ceum. die siidostalpine subsp. petzense und die westalpine, 
ca. 600 km entfernte Schwestersippe, subsp. setaceum stim- 
men im Chromosomenaufbau weitgehend iiberein, unter- 
scheiden sich aber in einigen Merkmalen von H. parlatorei. 
Charakteristische Merkmale finden sich im Banderungs- 
muster der Chromosomen mit 5S rDNA sowie von Satelli- 
tenchromosomen (Abb. 94). 

Der Karyotyp von H. parlatorei, der einen Elternart, ist 
durch das Vorkommen von zwei Paaren mit 5S rDNA 
gekennzeichnet, wovon eines durch CON1-, CON2- und 
DAPI-Bander in subtelomerischen Abschnitten des Arms 
ohne 5S rDNA gekennzeichnet ist, wahrend das andere ± 
keine Bander an den Chromosomenenden aufweist (MCpar I 
und MCpar IV). Nur eines der vier Satellitenchromosomen 
von H. parlatorei besitzt ein DAPI-Band in subtelomeri¬ 
schen Abschnitten der Arme ohne Satellit. Demgegeniiber 
werden beide Unterarten von H. setaceum durch Chromoso¬ 
men mit 5S rDNA, die an beiden Chromosomenenden 
CON1-, CON2- und DAPI-Bander besitzen, sowie Satelli¬ 
tenchromosomen, die im Arm ohne Satellit subtelomerische 
CON1-, CON2- und DAPI-Bander aufweisen, gekennzeich¬ 
net (MCset). Die Hybriden H. xkrischae bzw. H. cf. xkri¬ 
schae besitzen 5S rDNA enthaltende Chromosomen sowie 


Satellitenchromosomen sowohl von H. parlatorei als auch 
von H. setaceum subsp. petzense. Die chromosomenmorpho- 
logische Ubereinstimmung der B-Chromosomen von H. 
xkrischae und H. setaceum subsp. petzense spricht ebenfalls 
fur die Hybridnatur von H. xkrischae. Die Lokalisation der 
Satelliten-DNAs CONI und CON2 in den Chromosomen 
von H. xkrischae lasst sich jedoch nicht ohne weiteres von 
den Verhaltnissen bei H. parlatorei und H. setaceum subsp. 
petzense ableiten. Vermutlich kam es hier bereits zu Trans- 
lokationen zwischen einzelnen Chromosomen der unter- 
schiedlichen parentalen Genome. Offenbar gehoren die 
untersuchten Pflanzen zu einem komplexen Schwarm von 
Hybriden, bei dem die Genome der Elternarten aufgrund 
fehlender Kreuzungsbarrieren standig durchmischt werden. 

Die endemisch in den Westalpen und den franzosischen 
Voralpen vorkommenden hexaploide Art H. sempervirens 
entspricht beziiglich der Symmetrie des Satzes, der Ausdeh- 
nung der chromosomalen Satelliten und im Banderungs- 
muster weitgehend der diploiden Art H. parlatorei, insbe- 
sondere der Population vom M. Baldo), so dass der Parla- 
torei-Basiskaryotyp hier 3fach vorliegt (Abb. 80, 94). Im 
Zuge der Polyploidisierung ist es zur Reduktion von 5S 
rDNA gekommen, da die Anzahl der 5S rDNA-Bander nicht 
mehr einem Vielfachen des diploiden Basiskaryotyps ent¬ 
spricht (siehe Kap. 4.5). Offenbar hat - wie bei H. sedenen- 
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se - die Polyploidisierung eines ansonsten weitverbreiteten 
diploiden Taxons zur Entstehung einer nur kleinraumig ver- 
breiteten Art gefiihrt. Auch hier ist das polyploide Taxon, H. 
sempervirens, beispielsweise in der Hohe der Halme und der 
Anzahl der Ahrchen deutlich kriiftiger als das diploide. 

H. convolutum- Gruppe: Diploide Vertreter der mediterran 
verbreiteten H. convolutum- Gruppe, die weitverbreitete zen- 
tral- bis ostmediterran vorkommende Art H. convolutum 
sowie das westmediterrane, endemisch in Siidspanien vor¬ 
kommende H. sarracenorum weisen Karyotypmerkmale auf, 
die auch H. sedenense- und H. setaceum aus der H. sedenen- 
se- bzw. H. parlatorei- Gruppe besitzen (z.B. im Bande- 
rungsmuster der 5S rDNA-enthaltenden Chromosomen; 
Abb. 78). Sie unterscheiden sich von ihnen hauptsachlich 
durch die Anzahl und Ausdehnung der Satelliten-DNA- 
C0N1- und C0N2- sowie der DAPI-Bander. Eine charakte- 
ristische und starke Ausdehnung dieser Bander wie in den 
Chromosomensatzen von diploidem H. convolutum und H. 
sarracenorum wurde in den polyploiden Taxa der H. convo- 
lutum- Gruppe (H. filifolium subspp. filifolium und arunda- 
num sowie H. cantabricum) jedoch nicht nachgewiesen. 
Somit lieB sich fur diese Polyploiden nicht sicher angeben, 
welche Basiskaryotypen zusatzlich zum Parlatorei-Basis- 
karyotyp hier exakt vertreten sind, d.h. der Sedenense-, 
Setaceum- oder der in H. convolutum und H. sarracenorum 
enthaltene Convolutum-Basiskaryotyp. Dass die Polyploi¬ 
den dieser Verwandtschaftsgruppe jedoch hochstwahr- 
scheinlich unter Beteiligung der Genome von H. convolutum 
bzw. H. sarracenorum entstanden sind (Abb. 81), geht aus 
den Ergebnissen der Kreuzungsexperimente von Gervais 
(1977, 1981, 1983) hervor. Hierbei wurde eine Entstehung 
von H. filifolium aus H. sarracenorum sowie eine enge Ver- 
wandtschaft von H. convolutum zu H. cantabricum festge- 
stellt. Aus der rezenten Verbreitung der Arten und Arten- 
gruppen (H. parlatorei- Gruppe endemisch in den Alpen, H. 
convolutum-Gvuppe rein mediterran) sowie deren Morpho- 
logie ( H. parlatorei- Gruppe mit spezialisierter Diasporen- 
Bildung) ist auBerdem zu schlieBen, dass beim Aufbau des 
Polyploidkomplexes der H. convolutum- Gruppe in der Tat 
H. convolutum- bzw. H. sarracenorum- ahnliche Sippen 
beteiligt waren. 

subg. Tricholemma : Das endemisch nordwestafrikanische 
Subgenus nimmt hinsichtlich morphologisch-anatomischer 
Merkmale eine Stellung zwischen den Untergattungen 
Helictotrichon (Infloreszenzverzweigung, Ahrchenaufbau) 
und Pratavenastrum (Avenastrum-Blatttyp, kein periendo- 
dermaler Sklerenchymring in der Wurzel) ein (Holub 1958, 
Roser 1989). Das tetraploide H. jahandiezii (2n = 4x = 28) 
aus dem Mittleren Atlas steht beziiglich der 5S rDNA- 
Spacer-Sequenzen (Roser et al. 2001) an der Basis der 
gesamten Gattung Helictotrichon. Chromosomale Merkmale 
wie zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz, 5S 
rDNA in Nicht-Satellitenchromosomen, sehr symmetrische 


Chromosomen und das Fehlen der fur die Untergattungen 
Helictotrichon und Pratavenastrum spezifischen Satelliten- 
DNAs CONI, CON2 bzw. COM2 lasst fur H. jahandiezii die 
Entstehung aus einem ± urspriinglichen Basiskaryotyp 
innerhalb der Gattung Helictotrichon durch Autopolyploidie 
moglich erscheinen (Abb. 18, 78). Aufgrund der genannten 
Karyotypmerkmale sowie des Vorkommens von vier 45S 
rDNA-Hybridisierungsstellen auBerhalb der NORs zeigt der 
Karyotyp von H. jahandiezii starke Ahnlichkeiten zu Avena 
macrostachya (s.u.). Beide Arten sind mesomorph gebaute 
Gebirgsarten des vergleichsweise ariden Nordafrika mit sehr 
eingeschrankter Verbreitung. Es handelt sich bei Ihnen mog- 
licherweise um Relikte einer frtiher weiterverbreiteten und 
an groBere Feuchtigkeit adaptierten Flora. 

subg. Pubavenastrum: Helictotrichon pubescens, einziger 
Vertreter dieses Subgenus, ist hauptsachlich mitteleuropa- 
isch-westasiatisch verbreitet und nimmt sowohl hinsichtlich 
der Sequenzen der 18S-26S rDNA- als auch der 5S rDNA- 
Spacer und morphologischer Merkmale des Bliitenbereichs 
eine Sonderstellung innerhalb der Gattung ein. Im chromo- 
somalen Bereich zeigt das diploide H. pubescens aufgrund 
des Vorkommens von zwei Satellitenchromosomen pro 
haploiden Satz, der Lage von 5S rDNA in den groBten Chro¬ 
mosomen des Satzes und von sehr symmetrischen Chromo¬ 
somen eine Merkmalskombination, die es mit den phyloge- 
netisch eher „urspriinglichen“ subgg. Helictotrichon und 
Tricholemma teilt (Abb. 78). Im Unterschied zu den Vertre- 
tern dieser beiden Untergattungen kommt jedoch 5S rDNA 
hier im chromosomalen Satelliten vor, was bei keinem wei- 
teren Taxa beobachtet wurde. Auffallig ist bei H. pubescens, 
wie auch schon bei H. desertorum aus dem subg. Helictotri¬ 
chon, das Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin. 
Wie bei H. jahandiezii (subg. Tricholemma) kommen zudem 
keine der fiir die iibrigen Untergattungen Helictotrichon und 
Pratavenastrum charakteristischen Satelliten-DNA-Sequen- 
zen vor. Aufgrund der Karyotypmerkmale ist die Annahme, 
dass H. pubescens ein inter-subgenerischer Hybrid zwischen 
Taxa der subgg. Helictotrichon und Pratavenastrum sei (So- 
reng 1998, 2000), damit sehr unwahrscheinlich. 

subg. Pratavenastrum : Die artenreiche Untergattung mit 
eurasisch-nordafrikanischer (-nord-amerikanischer) Verbrei¬ 
tung besitzt Mannigfaltigkeitszentren in den Mediterraneis 
und den angrenzenden groBeren Gebirgsregionen (Pyrenaen, 
Alpen und Kaukasus). Sie unterscheidet sich morpholo- 
gisch-anatomisch durch einen ± quer-elliptischen Quer- 
schnitt der Grannencolumella sowie besonderen Proportio- 
nen der Hiillspelzen und Ahrchen von den anderen drei 
Untergattungen (Roser 1989, Lange 1995a). Im Gegensatz 
zu subg. Helictotrichon, bei dem Xeromorphie bereits bei 
diploiden Arten auftritt, zeigen die diploiden Vertreter der 
Untergattung Pratavenastrum einen durchgangig mesomor- 
phen Bau. Die Ausbildung xeromorpher Strukturen, ahnlich 
wie sie bei den Vertretern des subg. Helictotrichon vorkom- 
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Abb. 95. Karyotypdifferenzierungen bei 
Helictotrichon pubescens subg. Pubavenastrum 
und Taxa von H. subg. Pratavenastrum 
entsprechend der phylogenetischen 
Rekonstruktion in Kap. 4.6.2. 
* Lage der C0M2-Bander nicht ermittelt. 
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men, erfolgte bei der Untergattung Pratavenastrum offenbar 
erst sekundar und beschrankt sich dabei auf Taxa, bei denen 
eine verstarkte Tendenz zur Polyploidisierung und verschie- 
dene Formen weiterer Karyotypdifferenzierung anzutreffen 
sind. Wie in subg. Helictotrichon enstanden auch hier offen¬ 
bar mehrere, voneinander z.T. unabhangige Polyploid- 
Komplexe. Dabei kommen in den Polyploiden unterschiedli- 
che Basiskaryotypen - vergleichbar der H. convolutum- 
Gruppe aus dem subg. Helictotrichon - haufig kombiniert 
vor (Allopolyploidie; Kap. 4.5.1; Tabelle 5). 

Insgesamt weist das subg. Pratavenastrum gegeniiber 
dem subg. Helictotrichon eine groBere Variability der 
Basiskaryotypen auf (Tabelle 5). Dies betrifft zum einen die 
hohere Anzahl unterscheidbarer Basiskaryotypen als auch 


eine deutlichere Differenzierung der einzelnen Basiskaryo¬ 
typen (Abb. 78, 79). Allen gemeinsam ist dabei das 
Vorkommen der Satelliten-DNA COM2. Ein wichtiges chro- 
mosomales Merkmal, was die Chromosomensatze/Basiska- 
ryotypen des subg. Pratavenastrum in offenbar zwei unter- 
schiedliche Gruppen teilt. ist dabei die Anzahl der Satelli- 
tenchromosomen von einem oder zwei pro haploiden Satz 
mit x = 7 (Abb. 95, 96). Interessant erscheint dabei, dass die 
diploiden Vertreter der Untergattung mit einer ostlichen, 
balkanisch-pontischen Verbreitung (H. aetolicum, H. com- 
pressum) durch die urspriinglichere Anzahl von zwei 
Satellitenchromosomen pro haploiden Satz gekennzeichnet 
sind, ebenso wie die Hochgebirgsart H. versicolor, deren 
disjunkte Verbreitung vom Kaukasus bis in die Pyrenaen 
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Abb. 96. Karyotypdifferenzierungen bei Taxa von 
Helictotrichon subg. Pratavenastrum entsprechend 
der phylogenetischen Rekonstruktion in Kap. 4.6.2. 
* Lage der C0M2-Bander nicht ermittelt. 


reicht, die in den eigentlich mediterranen Gebirgen aber 
fehlt (siehe Abb. 97). Demgegeniiber sind die Diploiden der 
v.a. westlichen, mediterran verbreiteten Arten ( H. bromoi- 
des , H. albinerve, H. leve, H. marginatum ) durch nur ein 
Satellitenchromosom pro haploiden Satz charakterisiert, was 
merkmalsphylogenetisch einen offenbar abgeleiteten 
Zustand verkorpert (siehe Kap. 4.6.2; Abb. 90, 91). 
Ausgehend bzw. unter Beteiligung von Basiskaryotypen mit 
zwei Satellitenchromosomen pro x = 7 sind nur wenige 
Polyploide entstanden: Helictotrichon armeniacum (12x) 
enthalt als Autopolyploide ausschlieBlich den Aetolicum- 
Basiskaryotyp, der Versicolor-Basiskaryotyp ist in allopoly- 
ploiden H. lusitanicum (20x) zweifach verteten, der Com- 
pressum-Basiskaryotyp wurde nicht in polyploiden Arten 
gefunden. Ausgehend von den Basiskaryotypen mit einem 
Satellitenchromosom pro x = 7 entstanden demgegeniiber 
viel umfangreichere Polyploidkomplexe, namlich die der 
H. bromoides-, H. marginatum-, H. blaui- sowie der H. 
adsurgens- Gruppe (Tabelle 5), welche neben den Polyploi¬ 
den auch noch eine groBere Zahl von diploiden Taxa enthal- 
ten. 


H. bromoides-Gruppe: Basiskaryotypen mit einem Satelli¬ 
tenchromosom pro x = 7 treten zwar gehauft im westlichen 
Mediterrangebiet auf, kommen jedoch auch bei dem v.a. 
agaisch verbreiteten lOx H. agropyroides aus der H. bromoi¬ 
des-Gruppe vor. Diese Art gilt aufgrund arealkundlicher 
Uberlegungen und der geologischen Geschichte des Agais- 
raumes als wahrscheinlich sehr „alt“ und konnte schon vor 
5-6 Millionen Jahren entstanden sein (vgl. Greuter 1972, 
Lange 1995a). Helictotrichon agropyroides ist durch 
Autopolyploidie aus dem Agropyroides-Basiskaryotyp mit 
einem Satellitenchromosom pro x =7 entstanden, wobei sich 
die untersuchten Herkiinfte (Kreta, Peloponnes) weitgehend 
gleichen und nur geringfugig im Gehalt von DAPI-positi¬ 
vem Heterochromatin sowie der Anzahl der DAPI-Bander 
unterscheiden. Wie bereits im morphologischen Bereich 
(Lange 1991b, 1995a) festgestellt, scheint sich auch im 
chromosomalen Bereich zu bestatigen, dass eine Weiterent- 
wicklung der isolierten Teilpopulationen Kretas, der agai- 
schen Inseln und des Peloponnes sowie eine Aufspaltung in 
lokale Inselrassen nicht stattfand (Phanomen der „Fossili- 
sation“ nach Greuter 1972). 
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1 SAT pro x = 7:1 H. bromoides 

2 H. agropyroides 

3 H. marginatum 

4 H. albinerve 

5 H. leve 


2 SAT pro x = 


7:6 H. compressum 

7 H. aetolicum 

8 H. versicolor 


6 SAT pro 4x: 9 H. cincinnatum 


.Taxa mit 1 SAT pro x = 7 

— — — Taxa mit 2 SAT pro x = 7 

H. agropyroides (1 SAT pro x = 7) 

_ . _ allotetraploides H. cincinnatum (6 SAT pro 4x) 


Abb. 97. Untersuchte Herkiinfte und generalisierte Gesamtverbreitung unterschiedlicher Basiskaryotypen von Helictotrichon subg. 
Pratavenastrum. 


Ein moglicher Differenzierungsweg des Agropyroides- 
Basiskaryotyps konnte zum Bromoides-Karyotyp gefiihrt 
haben, denn chromosomenmorphologisch sind beide einan- 
der ahnlich (Abb. 96). Die Ahnlichkeit besteht darin, dass 
5S l'DNA in den Satellitenchromosomen proximal zur NOR 
sowie in den Armen ohne Satellit vorkommt. Geringe 
Unterschiede zeigen sich beziiglich der Lage weiterer 5S 
rDNA-Loci, in der Ausdehnung und der Anzahl der C0M2- 
Bander sowie im Vorkommen bzw. Fehlen von DAPI- 
Bandern. Mit dem Bromoides-Karyotyp verbindet sich der 
Aufbau des gegeniiber H. agropyroides nunmehr vorwiegend 
westmediterran verbreiteten und dort artenreichen Poly- 
ploidkomplexes. Interessanterweise liegt in der einzigen 
zentralmediterranen Art der H. bromoides- Gruppe, dem allo- 
tetraploiden H. cincinnatum (Cyrenaica, Sizilien, Tunesien, 
Algerien) ein Bromoides-Basiskaryotyp kombiniert mit dem 
als Basiskaryotyp I bezeichneten Chromosomensatz vor, der 
wie bei den o.g. „ostlichen“ Chromosomensatzen noch zwei 
Satellitenchromosomen pro x = 7 enthalt. In den westmedi- 
terranen Vertretern des subg. Pratavenastrum kommen auBer 
dem Bromoides-Basiskaryotyp weitere Chromosomensatze/ 
Basiskaryotypen vor, die sich - wie der Bromoides- 
Basiskaryotyp selbst - durch nur ein Satellitenchromosom 
pro x = 7 auszeichnen (Abb. 96, 97). Da der Bromoides- 
Basiskaryotyp auBer in H. bromoides (weitestverbreite 


diploide Art des subg. Pratavenastrum in der Mediterrane- 
is) auch noch in einigen Polyploiden ( H. cincinnatum, H. 
gervaisii) vorkommt, erstreckt sich seine gesamte, aktuelle 
wie - in Polyploiden reprasentierte - historische Verbrei- 
tung liber ein sehr groBes Gebiet. Dieser Basiskaryotyp ist 
durch Fehlen von DAPI-positivem Heterochromatin gekenn- 
zeichnet, was ebenfalls im Desertorum- und Pubescens- 
Karyotyp feststellbar ist. Somit kommt in den Chromosomen 
der drei weitestverbreiteten untersuchten diploiden Arten 
von Helictotrichon , H. desertorum (subg. Helictotrichon), 
H. pubescens (subg. Pubavenastrum) und H. bromoides 
(subg. Pratavenastrum) kein DAPI-positives Heterochroma¬ 
tin vor. 

Innerhalb der westmediterranen Vertreter der H. bromoi- 
t/es-Gruppe wurden chromosomale Veranderungen (insb. 
Polyploidisierung) in einen Zusammenhang mit den jeweili- 
gen okologischen Anpassungen der Taxa gebracht, wobei 
das diploide und mesomorphe H. bromoides mit Verbrei- 
tungsschwerpunkt eher im Norden des Mediterrangebietes 
als Ausgangspunkt gesehen wurde (Roser 1989). Gleich- 
zeitig lieBen sich bereits durch Arbeiten mit nicht-differen- 
zieller Chromosomenfarbung im groBen Verbreitungsgebiet 
von H. bromoides chromosomenmorphologisch etwas unter- 
schiedliche Karyotypen feststellen, was die Armlangenver- 
haltnisse der Chromosomen betrifft, und in der vorliegenden 
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Untersuchung bestatigt werden kann (vgl. Abb. 20, 21). Aus 
solchen mesomorphen Diploiden mit unterschiedlichen 
Karyotypvarianten seien durch „infraspezifische Hybridi- 
sierung" mit anschlieBender Polyploidisierung als Tetra- 
ploide zunachst mesomorphe (z.B. H. gervaisii subsp. arun- 
danurri) und schlieBlich xeromorphe, an Trockenheit adap- 
tierte Tieflandssippen entstanden. Unter Beteiligung eines 
weiteren Genoms waren die hochpolyploiden Taxa mit vor- 
nehmlich siidlicher Verbreitung, oft kleinen Arealen und 
okologischen Spezialanpassungen entstanden. Anhand der 
vorliegenden, wesentlich detaillierteren Karyotypunter- 
suchungen lasst sich diese Hypothese im Prinzip verifizie- 
ren, allerdings ist die genomische Zusammensetzung der 
westmediterranen Polyploiden aus der H. bromoides- Gruppe 
wesentlich komplizierter: Die innerhalb des diploiden H. 
bromoides nachgewiesenen unterschiedlichen Varianten des 
Bromoides-Basiskaryotyps sind auch in Polyploiden anzu- 
treffen, wobei im tetraploiden H. cincinnatum die symmetri- 
schere Variante des Bromoides-Basiskaryotyps, in tetraploi- 
dem und hexaploiden H. gervaisii subsp. arundanum aus 
Andalusien jedoch die asymmetrischere Variante vorhanden 
ist (Abb. 82). 

In H. gervaisii subsp. gervaisii - ebenfalls aus Andalu¬ 
sien - tritt nur mehr der Basiskaryotyp II auf, wahrend der 
Bromoides-Basiskaryotyp nicht vorkommt. Beim endemisch 
NW-afrikanischen hochpolyploiden H. pruinosum, welches 
die sudlichstverbreitete Art der H. bromoides- Gruppe dar- 
stellt, fehlt ebenfalls der Bromoides-Karyotyp. Neben dem 
Basiskaryotyp II kommt hier erstaunlicherweise der Albi- 
nerve-Basiskaryotyp vor (Abb. 85), der ansonsten eigentlich 
fur andere Verwandtschaftsgruppen charakteristisch ist (u.a. 
H. marginatum-, H. blaui-, H. adsurgens- Gruppe). Die 
Pflanzen der untersuchten Population vom Siidrand des 
Mittleren Atlas zeigen im anatomischen Aufbau der Blatter 
einige fur die H. bromoides- Gruppe untypische Merkmale, 
insbesondere das Vorkommen sklerenchymatischer Zellen 
zwischen den Leitbiindeln und der Epidermis von Blattober- 
und Unterseite (vgl. Roser 1998), was bei sonstigen Taxa 
der H. bromoides- Gruppe nicht vorkommt, jedoch samtliche 
Taxa u.a. der H. marginatum-, H. blaui- sowie H. adsurgens- 
Gruppe auszeichnet und im phylogenetischem Sinne ein ple- 
siomorphes Merkmal darstellt. Dieses Phanomen war als 
„retention of primitive character states" in Hochpolyploiden 
gegeniiber Diploiden flir H. pruinosum ( H. bromoides- Grup¬ 
pe) und andere Verwandtschaftsgruppen bezeichnet worden 
(Roser 1998). Es kann durch die vorliegenden Ergebnisse 
jedoch erstmals kausal erklart werden. Es handelt sich also 
nicht um „retention“, sondern „presence“ urspriinglicher 
Merkmalszustande in solchen Hochpolyploiden, die auf dem 
Vorhandensein der entsprechenden Genome in diesen Pflan- 
zen/Taxa beruht. Die erstaunliche morphologische Formen- 
mannigfaltigkeit in den Pflanzen, die unter H. gervaisii 
subsp. gervaisii zusammengefasst werden (Romero Zarco 
1984a, Roser 1989), bei gleichzeitig mehreren unterschied¬ 
lichen Ploidiestufen (6x, 8x, 9x, lOx), lasst vermuten, dass 


bei diesem „Taxon“ auch noch andere genomische Zusam- 
mensetzungen vorkommen konnen als bei der hier unter¬ 
suchten Herkunft mit 8x. 

Fiir den Basiskaryotyp I (nur in H. cincinnatum; Abb. 82) 
mit plesiomorphen zwei Satellitenchromosomen pro x = 7 
lasst sich kein unmittelbarer Zusammenhang zu dem in zahl- 
reichen Taxa auftretenden Basiskaryotyp II mit nur einem 
Satellitenchromosom pro x = 7 (apomorph) erkennen (Kap. 
4.4; Abb. 79). Wahrend der Basiskaryotyp I auch vergleichs- 
weise symmetrisch ist, zeigt der Basiskaryotyp II deutlich 
asymmetrischere Armlangenverhaltnisse, die aber nicht 
allein auf auf einer verstiirkten Amplifizierung entsprechen- 
der Sequenzen im konstitutiven Heterochromatin der Chro- 
mosomenenden des jeweils langeren Chromosomenarmes 
beruht. Auch im Euchromatin unterscheiden sich bei den 
meisten Chromosomen die jeweiligen Armlangen deutlich 
voneinander. 

H. marginatum-Gruppe: Die Entstehungsgeschichte der im 
Folgenden zu besprechenden untersuchten Polyploiden aus 
dem subg. Pratavenastrum ist ebenfalls kompliziert und bie- 
tet weitere Beispiele fiir „retikulate Evolution" in Polyploid- 
Komplexen. Gegeniiber dem Formenkreis von H. bromoides 
besitzt die H. marginatum- Gruppe im Bereich der Karyoty- 
pen eine noch groBere Plastizitat (vgl. Sauer & Heubl 
1984). Hinsichtlich der untersuchten Parameter erweisen 
sich die Chromosomensatze des endemisch in der Sa. Neva¬ 
da (Andalusien) vorkommenden H. leve (2x) und der auf die 
Sa. Bermeja (Andalusien) beschrankten diploiden Chromo- 
somenrasse von H. albinerve (2x, 4x, 6x) als vergleichswei- 
se einfach strukturiert und lassen sich chromosomenmor- 
phologisch nicht voneinander unterscheiden (Albinerve- 
Basiskaryotyp; Kap. 4.4). Eine Ableitung des Albinerve- aus 
dem Bromoides-Basiskaryotyp ist ebenso denkbar wie die 
aus dem Agropyroides-Basiskaryotyp, denn all diese Basis- 
karyotypen unterscheiden sich zwar in den Lokalisationen 
ribosomaler DNAs voneinander, stimmen in den iibrigen 
Merkmalen jedoch weitgehend iiberein (ein Satellitenchro¬ 
mosom pro haploiden Satz mit x = 7, Symmetrie der Chro¬ 
mosomensatze, Anzahl, Lage und Ausdehnung der Bander 
mit der Satelliten-DNA COM2; vgl. Abb. 96) und besitzen 
kein DAPI-positives Heterochromatin. Obwohl das pontisch 
verbreitete H. compression (Compressum-Basiskaryotyp) 
aufgrund morphologischer Daten in die selbe Artengruppe 
wie die westmediterranen Taxa H. albinerve, H. leve, H. 
marginatum, H. cintranum und H. hackelii gestellt wird (H. 
marginatum- Gruppe), ist kein Zusammenhang zwischen dem 
Albinerve- und dem Compressum-Basiskaryotyp erkennbar 
(Abb. 79) und aufgrund der ermittelten chromosomalen 
Unterschiede zwischen beiden sogar eher auszuschlieBen. 
Der Marginatum-Basiskaryotyp zeigt mit dem Albinerve- 
Basiskaryotyp weitgehend ubereinstimmende Merkmale, 
unterscheidet sich jedoch durch DAPI-positive Heterochro- 
matin-Bander, was eine Entstehung des Marginatum-Basis- 
karyotyps aus dem Albinerve-Basiskaryotyp durch Amplifi- 
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zierung entsprechender Sequenzen im Heterochromatin 
wahrscheinlich macht (Abb. 96). 

Als mesomorphe Taxa der H. marginatum- Gruppe weisen 
bereits H. marginatum und H. albinerve nicht nur diploide, 
sondern auch tetraploide und hexaploide Chromosomensip- 
pen auf, die ± haufig im atlantischen Bereich der Iberischen 
Halbinsel und Nordafrikas vorkommen. Die Tetraploiden 
von H. albinerve (autotetraploid in der untersuchten Her- 
kunft) besitzen dabei ein groBeres Verbreitungsgebiet als die 
Diploiden, die nur aus dem auBersten Siiden der Iberischen 
Halbinsel bekannt sind bzw. die Hexaploiden aus dem Rif- 
Gebirge. Tetraploide von H. marginatum sind demgegenuber 
weniger weit verbreitet als Diploide und sind vermutlich 
polytop im Norden, im Zentrum der Iberischen Halbinsel 
und in der Algarve entstanden (Roser 1989). Hexaploide 
wurden bisher nur in Nordportugal gefunden. Ausgehend 
vom Marginatum-Basiskaryotyp entstand durch Autopoly- 
ploidie die im Siidwesten der Iberischen Halbinsel endemi- 
sche, trockenheitsadaptierte Art H. cintranum, die zumeist 
als verwandt mit H. albinerve betrachtet wurde (Gervais 
1973b, Romero Zarco 1984a), in der Blattanatomie und der 
Morphologie der Ahrchen jedoch gemeinsame Merkmale mit 
H. marginatum zeigt, so dass dieses Taxon nicht weiter als 
Unterart von H. albinerve, sondern als eigenstandige Art an- 
gesehen wurde (Roser 1992). Im Chromosomensatz des 
hexaploiden H. Iiackelii, einer im auBersten Siidwesten 
Portugals endemisch vorkommenden, extrem xeromorphen 
Art, ist neben dem Albinerve-Basiskaryotyp iiberwiegend 
der Basiskaryotyp II beteiligt (Abb. 85). Wie zuvor bereits 
fur H. pruinosum (H. bromoides-G ruppe) feststellbar, zeich- 
net sich auch das allopolyploide H. hackelii durch eine 
auBerst ungewohnliche Kombination von Merkmalen aus, 
die dazu Anlass gab, diese Art in eine eigene, monotypische 
Sektion zu stellen (sect. Scleravenastrum J. Holub; vgl. 
Holub 1958, 1980a; Romero Zarco 1984a). Es wurde sogar 
diskutiert, ob es sich bei H. hackelii um einen Hybriden zwi- 
schen Vertretern aus den subgg. Helictotrichon und Prat- 
avenstrum handeln konne (Gervais 1973b), was aufgrund 
der vorliegenden chromosomalen Daten aber auszuschlieBen 
ist. 

Wahrend die westmediterran verbreiteten Diploiden der 
H. marginatum-Gruppe , H. /eve, H. albinerve und H. margi¬ 
natum Ahnlichkeiten ihrer Chromosomensatze aufweisen 
(Albinerve-, Marginatum-Basiskaryotyp), unterscheidet sich 
das geographisch isoliert stehende pannonisch-pontische 
Element H. compressum (Compressum-Basiskaryotyp) chro¬ 
mosomal deutlich von diesen drei Arten. Dies zeigte sich 
auch in Restriktionsstellenkartierungen der 18S-26S rDNA 
(Grebenstein 1992). Die Anzahl von vier Satellitenchro- 
mosomen im Compressum-Basiskaryotyp, dessen Satelliten 
zudem eine auffallige GroBe zeigen, sowie die Lage der 5S 
rDNA-Bander schlieBen einen engeren Zusammenhang mit 
dem Marginatum-, Albinerve- und Bromoides-Basiskaryotyp 
aus. Vermutlich handelt es sich um eine eigenstandige Ent- 
wicklungslinie, bei der ebenso wie in H. aetolicum und H. 


versicolor und dem Basiskaryotyp I die urspriingliche 
Anzahl von zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz 
erhalten ist (Abb. 95). Helictotrichon compressum nimmt 
mit H. aetolicum und H. versicolor im Stammbaum aus den 
5S rDNA-Spacer-Sequenzen (Abb. 90; Roser et al. 2001) 
eine basale Position innerhalb des subg. Pratavenastrum 
ein. Es wird deutlich, dass - in taxonomischer Hinsicht - die 
hier verwendete Unterscheidung von Artengruppen (vgl. 
Roser 1989, Lange 1995a) als nicht formale Klassifikation 
zwar „bestimmungstechnische“ Vorteile gegeniiber friiheren 
Konzepten bietet (Saint-Yves 1931, Holub 1980a), aber in 
phylogenetischer Hinsicht nicht zufriedenstellt, da das 
AusmaB der „retikulaten Evolution" bei Polyploiden und - 
wie im Falle von H. compressum - das AusmaB der Homo- 
plasie in morphologisch-anatomischen Merkmalen schon bei 
Diploiden unterschatzt wurde. 

H. aetolicum- Gruppe: Innerhalb dieser balkanisch-anato- 
lisch-kaukasisch verbreiteten Gruppe existieren bei H. aeto¬ 
licum (Balkan) bereits zwei „chromosomale Rassen" unter- 
schiedlicher Ploidiestufe. Diploide wurden fur Nordgrie- 
chenland (Grebenstein 1992 und Kap. 3.1.4.3.1), Tetra¬ 
ploide fur Makedonien (ehemaliges Jugoslawien) nachge- 
wiesen (Sauer 1984). Beide haben ihre Standorte in subalpi- 
nen bis alpinen Etagen in offenen Kleinstrauch- bzw. Rasen- 
gesellschaften. Der Chromosomensatz des nordanatolischen, 
mit 12x hochpolyploiden H. armeniacum geht auf den 
Aetolicum-Basiskaryotyp zuriick und entstand wahrschein¬ 
lich durch Autopolyploidie (vgl. Kap. 4.5.1). Helictotrichon 
armeniacum kommt in groBeren Hohen (bis 3000 m) in tro- 
ckenen Rasengesellschaften, haufig auf steinigem Unter- 
grund vor (Lange 1995a) und ist an aride Bedingungen star¬ 
ker angepasst als H. aetolicum. Insofern ist innerhalb der H. 
aetolicum- Guppe eine Hervorbringung stark trockenheits- 
adaptierter Taxa mit Polyploidisierung verbunden, ebenso 
wie in der H. bromoides - und der H. marginatum- Gruppe 
(s.o.). In phytogeographischer Hinsicht bildet die Disjunkti- 
on zwischen balkanischem H. aetolicum und anatolisch-kau- 
kasischem H. armeniacum ein neues Beispiel fur floristische 
Zusammenhange zwischen dem Balkan und Anatolien und 
damit der vieldiskutierten Phytogeographie des Agais- 
Raums. Im vorliegenden Falle mag es sich sogar um Expan¬ 
sion aus Refugien des Balkans (H. aetolicum) in Hochge- 
birge Anatoliens und des Kaukasus (H. armeniacum) han¬ 
deln, somit um eine sekundare Besiedlung der Hochgebirge 
Westasiens. 

H. versicolor- Gruppe: Auch H. versicolor subsp. versicolor 
mit seiner sudlichsten Verbreitung in dem Korab Massif und 
den Rhodopen besitzt wie H. aetolicum und H. compressum 
insgesamt zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz, 
so dass fur diese Art, die als Bewohner alpiner Matten mit 
Vorkommen bis in die Pyrenaen sogar Westeuropa erreicht, 
ebenfalls ein „ostlicher“ Ursprung anzunehmen ist (vgl. 
auch Lange 1995a). Das charakteristische Banderungsmus- 
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ter von H. versicolor, namlich subtelomerische Chromomy- 
cin-Bander, ist fur Diploide dieser Untergattung einzigartig, 
kommt jedoch auch in dem hochpolyploiden H. lusitanicum 
aus Nordportugal vor (s.u.). 

H. blaui-Gruppe: Die Vertreter der H. blaui- Gruppe, das 
balkanisch-kaukasisch disjunkt verbreitete H. blaui, das 
siidostalpin verbreitete H. praeustum sowie das weitverbrei- 
tete west- und mitteleuropaisch vorkommende H. pratense 
s.l. unterscheiden sich morphologisch durch eine spezifische 
Epidermisstruktur eindeutig von den anderen Verwandt- 
schaftsgruppen (vgl. Lange 1995a). Bisher konnten keine 
diploiden oder tetraploiden Taxa in dieser Gruppe gefunden 
werden, so dass ihr Ursprung und ihre Herkunft unklar 
waren. Friihere Angaben liber eine tetraploide Chromoso- 
menzahl von H. blaui subsp. blaui (Sauer 1984) gehen ver- 
mutlich auf eine Verwechslung zurtick, so dass sich inner- 
halb der H. blaui- Gruppe keine Sippe mit einer Ploidiestufe 
von weniger als 12x findet (vgl. Roser 1998). 

Die groBe Variability einzelner morphologischer Merk- 
male sowie die ungeniigende taxonomische Bearbeitung der 
H. blaui- Gruppe fiihrten in der Vergangenheit zur Beschrei- 
bung einer Vielzahl von Unterarten und Varietaten von H. 
pratense (u.a. fur Nordspanien und die franzosischen Pyre- 
naen; Saint-Yves 1931; Gervais 1973a, b; Holub 1961, 
1977, 1980a; Kerguelen 1975; Romero Zarco 1984a), die 
teilweise sogar als eigenstandige Arten aufgefasst werden 
(Gervais 1973a, b; Holub 1977, 1980a; Smythies 1986), 
z.B. Avenula vasconica (St-Yves) Lainz, Avenula requienii 
(Mutel) Holub und Avenula pungens (Sennen ex St-Yves) 
J. Holub. Fiir die H. blaui- Gruppe ergibt sich daraus eine 
z.T. sehr verworrene systematische Gliederung. Aufgrund 
der vorliegenden Ergebnisse ist dies durch die „genomische 
Struktur" dieser Polyploidien bedingt (Vorkommen unter- 
schiedlicher Basiskaryotypen in zudem unterschiedlichen 
Anteilen), so dass die H. blaui- (ebenso wie die H. adsur- 
gens-) Gruppe ein Mosaik durch Ubergange miteinander 
verbundener Autopolyploider, Segment-Allopolyploider und 
unterschiedlichster Allopolyploider darstellt. Es ist also 
nicht verwunderlich, dass die Taxonomie dieser Gruppe 
wenig befriedigt und sich einige der hier untersuchten Popu- 
lationen keinem der beschriebenen Taxa zuordnen lassen. 

Morphologisch-anatomische Mannigfaltigkeit korreliert 
bei dieser Gruppe mit Mannigfaltigkeit im Karyotyp. Auf 
den Erkenntnissen von Kreuzungsexperimenten wurde 
bereits vermutet, dass H. pratense durch (Allo-)Polyploidi- 
sierung einerseits aus westmediterranen Vertretern der H. 
bromoides- Gruppe (Gervais 1968a, 1973a, b, 1981; Romero 
Zarco 1984a) oder aus spanischen Vertretern der H. margi- 
natum-Giuppe (Gervais 1973a, 1981; Romero Zarco 
1984a) entstanden sein konnte. Holub (1962) sah in H. cin- 
cinnatum einen morphologischen Ubergangstyp zwischen H. 
bromoides und H. pratense. Wahrend morphologische und 
anatomische Argumente gegen derartige Ableitungen spre- 
chen, da beispielsweise bei den hochpolyploiden Arten der 


H. bromoides-Gmppe nie die spezifische Epidermisstruktur 
(Lange 1995a), sowie andere bliitenmorphologische Merk- 
male der H. pratense- Gruppe auftreten (Roser 1989), zeig- 
ten die chromosomalen Merkmale dennoch deutliche Bezie- 
hungen zu Vertretern der H. bromoides- und der H. margina¬ 
tum-, aber auch zur H. adsurgens- Gruppe. 

Aus der Analyse vorkommender Basiskaryotypen konnen 
fUr die hier untersuchten Vertreter der H. blaui- und H. 
adsurgens- Gruppe genaue Angaben iiber deren Entstehung 
gegeben werden. Wahrend die Symmetrieverhaltnisse sowie 
Langenvarianzen fiir die Mehrheit der untersuchten Taxa ein 
recht einheitliches Bild ergeben, zeigen die Banderungs- 
analysen und in .sifM-Hybridisierungen, dass bei der Entste¬ 
hung der Arten dieser Verwandtschaftsgruppe der Albinerve- 
und der Marginatum-Basiskaryotyp sowie der Basiskaryotyp 
II beteiligt waren. 

Helictotrichon blaui subsp. blaui reprasentiert mit seiner 
endemisch nordbalkanischen Verbreitung ein geographisch 
isoliertes „Absprengsel“ dieses Formenkreises, der auf dem 
Balkan ansonsten nicht reprasentiert ist. Das durch Auto- 
polyploidie aus dem Marginatum-Basis-karyotyp entstande- 
ne 14x Taxon enthalt diese Chromosomensatze in weitge- 
hend unveranderter Form (Abb. 84). Hier sind nach erfolg- 
ter Polyploidisierung keine oder nur geringe chromosomen- 
morphologische Veranderungen in Form von Translokatio- 
nen oder anderen Chromsomenumbauten eingetreten. Auch 
beziiglich der 5S rDNA-Spacer besitzt H. blaui subsp. blaui 
sehr einheitliche Repeats (Roser et al. 2001), was die auto- 
polyploide Struktur bestatigt. 

Autopolyploide Entstehung zeigen auch zwei der drei 
untersuchten Herkiinfte von H. pratense subsp. amethysteum 
aus Andorra bzw. Spanien. Hierbei handelt es sich um eine 
endemische Unterart der zentralen und ostlichen Pyrenaen. 
Die Entstehung des 18x Chromosomensatzes der beiden 
Herkiinfte beruht - im Gegensatz zu H. blaui - auf Poly¬ 
ploidisierung ausgehend vom Albinerve-Basiskaryotyp 
(Kap. 4.5.1), der in diesen Polyploiden wiederum in fast 
unveranderter Form (verglichen mit diploid-tetraploidem H. 
albinerve oder H. leve ) enthalten ist. Eine Population (18x?) 
aus Frankreich (Pyrenees-Orientales), die sich morpholo- 
gisch-anatomisch ebenfalls der subsp. amethysteum zurech- 
nen lasst, besitzt neben mehrheitlich vertretenem Albinerve- 
Basiskaryotyp (6,5fach) auch 3fach den Marginatum- 
Basiskaryotyp (Tabelle 5; Abb. 83). Die weiteren analysier- 
ten Unterarten von H. pratense bzw. taxonomisch keiner sei¬ 
ner beschriebenen Unterarten zurechenbaren Populationen 
zeichnen sich gegeniiber der subsp. amethysteum durch noch 
weitere Kombinationen an unterschiedlichen Basiskaryo¬ 
typen und Ploidieniveaus aus. Sie zeigen durchweg allopo- 
lyploide Entstehung. Beteiligt sind dabei der Albinerve- und 
Marginatum-Basiskaryotyp sowie der Basiskaryotyp II. 

Ein gleichzeitiges Vorkommen des Albinerve-Basiska- 
ryotyps und des Basiskaryotyps II zeigen die Chromoso¬ 
mensatze von 18x subsp. pratense aus England und 14x 
subsp. aff. pratense aus Frankreich, einer unbestimmbaren 
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aber der subsp. pratense morphologisch ahnlichen Herkunft 
(Abb. 86). Die Chromosomensatze beider Herkiinfte zeich- 
nen sich durch zahlenmaBig jeweils unterschiedliche 
Representation beider Basiskaryotypen aus. Helictotrichon 
pratense s.l. mit 19x vom Mt. Ventoux (Siidost-Frankreich), 
welches sich keiner der beschriebenen Unterarten zuordnen 
lasst, besitzt ebenfalls diese Basiskaryotypen, allerdings in 
nochmals anderer zahlenmaBiger Zusammensetzung, was 
auch fur die siidalpin verbreitete Unterart von H. praeustum 
subsp. praeustum aus der H. blaui- Gruppe festzustellen ist 
(Abb. 85). 

Die drei untersuchten Herkiinfte von H. pratense subsp. 
ibericum aus Spanien mit Chromosomensatzen von 14x-15x 
sind hingegen durch das gleichzeitige Vorkommen des Albi- 
nerve-, Marginatum-Basiskaryotyps sowie des Basiskaryo- 
typs II charakterisiert (Tabelle 5; Abb. 87), wobei diese drei 
Basiskaryotypen anteilsmaBig jeweils unterschiedlich ver- 
treten sind. Das subsp. ibericum ist gleichzeitig morpholo- 
gisch-anatomisch gut charakterisiert (Holub 1980a, Rome¬ 
ro Zarco 1984a) und nimmt als einziger Vertreter von H. 
pratense auBerhalb der Pyrenaen auf der Iberischen Halbin- 
sel eine nennenswerte, wenngleich disjunkte Verbreitung ein 
(vgl. Romero Zarco 1984a). 

H. adsurgens- Gruppe: Sowohl der Albinerve-, und Margi- 
natum-Basiskaryotyp als auch der Basiskaryotyp II kommen 
in H. adsurgens und H. planiculme vor (Abb. 88). Beide Ver¬ 
treter, die sich okologisch im Hinblick auf den Wasserbedarf 
unterscheiden, besitzen zahlreiche morphologische Uberein- 
stimmungen. Einige Merkmale in der Epidermisstruktur der 
Blattspreiten zeigen jedoch Ubergange zu einzelnen Sippen 
von H. pratense, v.a. der subsp. hirtifolium comb. ined. 
(Lange 1995a). Gayer (1932) sah H. adsurgens (unter 
Avenastrum conjungens Hack, ex Gayer) aufgrund der Varia- 
bilitat in der Lange der Rachillahaare zudem als eine hybri- 
dogene Formenreihe zwischen H. planiculme und H. praten¬ 
se an, eine Theorie, der eine Reihe von Autoren folgten 
(Holub 1959, 1961, 1962; Tzvelev 1971; Gervais 1973a). 
Im Hinblick auf die vorkommenden Basiskaryotypen lasst 
sich ebenfalls feststellen, dass die H. adsurgens- Gruppe 
nicht strikt von der H. blaui- Gruppe getrennt ist. 

H. lusitanicum : Fur die endemisch in NO-Portugal vorkom- 
mende Art H. lusitanicum ist die systematische Stellung 
innerhalb der Untergattung Pratavenastrum bislang nicht 
klar, da sie charakteristische Merkmale der Ahrchenmorpho- 
logie der H. blaui- Gruppe aufweist, in Blattanatomie und 
Epidermismerkmalen aber die Merkmale der H. bromoides- 
Gruppe besitzt (Roser 1998). Der 20x Chromosomensatz 
besitzt den hochsten Ploidiegrad aller hier untersuchten 
Arten. Neben dem Albinerve-Basiskaryotyp und dem 
Basiskaryotyp II, die in zahlreichen Arten des subg. 
Pratavenastrum enthalten sind, kommt hier auch noch der 
Versicolor-Basiskaryotyp vor (Abb. 89), welcher in keiner 
anderen polyploiden Art nachgewiesen werden konnte. Es 


lasst sich vermuten, dass dies im Zusammenhang mit den 
auftretenden, ungewohnlichen Merkmalsbildungen bei H. 
lusitanicum steht. In historisch-phytogeographischer Hin- 
sicht ist es leicht vorstellbar dass die Areale von H. versico¬ 
lor (heutige Westgrenze in den Pyrenaen) und von Vorlau- 
fern des heutigen H. lusitanicum iiber das Kantabrische 
Gebirge miteinander in Kontakt standen. 

4.6.4 Karyotypvergleiche zwischen Gattungen 
der Pooideae: Triben Aveneae, Poeae, Triticeae 
und Seslerieae 

Aveneae: Der Gattung Helictotrichon wurde aufgrund des 
Vorkommens zahlreicher fur die Aveneae als urspriinglich 
angesehener morphologischer Merkmale eine zentrale Rolle 
in der phylogenetischen Entwicklung dieser Verwandt- 
schaftsgruppe zugeschrieben (Holub 1958, Baum 1968, 
Clayton & Renvoize 1986). Danach sollen beispielsweise 
die Gattungen Arrhenatherum, Avena und Trisetum sowie 
Deschampsia und Agrostis aus den ausdauernden Grasern 
der Gattung Helictotrichon hervorgegangen sein oder ihnen 
verwandtschaftlich sehr nahe stehen (Clayton & Renvoize 
1986). Es stellt sich die Frage, ob diese eher „intuitiven“ 
Vorstellungen iiber phylogenetische Zusammenhange durch 
Karyotypmerkmale zu stiitzen sind, und ob aus den Ergeb- 
nissen iiber chromosomenmorphologisch urspriingliche bzw. 
abgeleitete Merkmale bei Helictotrichon phylogenetische 
Hypothesen auch fiir anderen Gattungen ermoglicht werden. 

Als Vertreterin der Gattung Avena ist deren einzige aus- 
dauernde Art, A. macrostachya, in die Untersuchungen ein- 
bezogen worden. Ihre taxonomische Position wurde wegen 
ihrer Lebensform lange Zeit diskutiert (vgl. Saint-Yves 
1931, Holub 1958, Clayton & Renvoize 1986). Gegen- 
wartig wird sie aufgrund morphologischer Merkmale (Baum 
1968, 1974, 1977; Clayton & Renvoize 1986) zur Gattung 
Avena gestellt, was durch molekulare Daten der internen 
transkribierten Spacer aus der 18S-26S rDNA bestatigt wird 
(Grebenstein, pers. Mitteilung). Avena macrostachya 
kommt endemisch in Algerien an nur wenigen Stellen in 
Gebirgen mit eher humidem Klima vor. Bereits die ausdau- 
ernde Lebensweise sowie die allogame Befruchtung gelten 
als urspriingliche Merkmale (Stebbins 1960). Avena macro¬ 
stachya wird aus diesen Griinden als „primitive“ Art der 
Gattung Avena angesehen (Baum & Rajhathy 1976). 

Avena macrostachya ist autotetraploid (vgl. Baum & 
Rajhathy 1976, siehe Kap. 4,5.2) und enthalt nach den 
Ergebnissen der vorliegenden Untersuchung ausschlieBlich 
metazentrische Chromosomen. Insofern, aber auch entspre- 
chend der GroBenverhaltnisse der Chromosomen, entspricht 
der Chromosomensatz von A. macrostachya am ehesten 
jenem der Annuellen diploiden Arten von Avena, die das A- 
Genom besitzen (vgl. Rajhathy & Thomas 1974, Frey 
1986): A. longiglumis, A. damascena und A. canariensis. 
Gegeniiber dem A-Genom zeichnen sich die Karyotypen der 
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Taxa mit den Genomen B, C und D von Avena durch eine 
erhohte Anzahl submetazentrischer und dem Vorkommen 
subtelozentrischer Chromosomen aus. Eine, wenn auch nicht 
eindeutige, Verwandtschaft des Genoms von A. macrosta¬ 
chya mit dem C-Genom der einjiihrigen A. eriantha und A. 
clauda wurde hingegen durch Leggett & Markhand (1995) 
aufgrund der Ergebnisse aus in jitM-Hybridisierungen mit 
gesamtgenomischer DNA angenommen, wahrend die chro- 
mosomenmorphologischen Daten eher fur das A-Genom 
sprechen. 

Eine Gegeniiberstellung von Karyotypen der Ausdauern- 
den (Arten der Gattung Helictotrichon, A. macrostachya) 
mit jenen der Einjahrigen von Avena (Genome A-D) mag auf 
den ersten Blick als beeindruckendes Beispiel fur das durch 
Levitsky (1931) und Stebbins (1971) vertretene Konzept 
zur Karyotypevolution gelten, wonach die ursprunglichen 
Sippen einer Verwandtschaftsgruppe eher symmetrische 
Chromosomensatze, die entwicklungsgeschichtlich jiingeren 
jedoch asymmetrische aufweisen sollen. Eine generelle Giil- 
tigkeit dieses Konzeptes ist jedoch nicht gegeben (vgl. 
Greilhuber 1995). Im vorliegenden Beispiel ist der Wech- 
sel von symmetrischen zu asymmetrischen Chromosomen- 
satzen mit dem Wechsel in der Lebensform von Ausdauernd 
krautig zu Einjiihrig korreliert, so dass keine karyologischen 
„Entwicklungstrends“ abzulesen sind. 

Der Karyotyp von A. macrostachya zeigt beziiglich seiner 
quantitativen Parameter (Symmetric des Satzes, Varianz der 
Chromosomenlangen), der Lage seiner 5S rDNA-Bander und 
des Vorkommens von vier 45S rDNA-Bandern auBerhalb der 
NORs auffallige Ubereinstimmung mit dem Karyotyp von 
H. jahandiezii ( H . subg. Tricholemma', Abb. 18, 59; Tafel 3). 
In beiden Taxa fehlen auch die ftir H. subg. Helictotrichon 
und subg. Pratavenastrum jeweils charakteristischen Satel- 
liten-DNAs. Moglicherweise sind beide Arten, die auch im 
Dendrogramm aus den 5S rDNA-Spacer-Sequenzen (Abb. 
90) basale Positionen einnehmen, als Relikte einer friiher 
reicher entwickelten Flora von mesomorphen, perennieren- 
den Aveneen in Nordafrika aufzufassen. 

Verglichen mit A. macrostachya ergeben sich bei den 
anderen, exemplarisch untersuchten Vertretern der Aveneae 
und Poeae keine annahernd so guten Ubereinstimmungen im 
Karyotyp mit Taxa von Helictotrichon. Das autopolyploide, 
weitverbreitete Arrhenatherum elatius (Abb. 58) weist zwar 
sehr symmetrische Chromosomensatze auf und besitzt keine 
der getesteten Satelliten-DNAs (vergleichbar H. jahandiezii, 
H. pubescens und A. macrostachya), enthalt jedoch (durch 
Reduktion?) nur ein Satellitenchromosom pro haploiden 
Satz mit x = 7. Die 5S rDNA ist in den Satellitenchromo- 
somen lokalisiert. Morphologisch unterscheidet sich Arrhe¬ 
natherum von Helictotrichon hauptsachlich dadurch, dass 
das unterste Bliitchen des Ahrchens in der Regel rein mann- 
lich ist, was als diagnostisches Merkmal in der Grasersys- 
tematik allerdings nicht so bedeutsam ist, als dass diese 
Gattung nicht auch in Helictotrichon einbezogen werden 
konnte (Conert 1976-1998). In molekular-phylogenetischen 


Studien der ITS-Abschnitte aus der 18S-26S rDNA befindet 
sich A. elatius im selben Ast wie H. subg. Helictotrichon 
und subg. Tricholemma (H. jahandiezii ), wahrend H. subg. 
Pratavenastrum und subg. Pubavenastrum {H. pubescens) 
weiter entfernt stehen (Grebenstein et al. 1998). In der 
kombinierten Analyse von Restriktionsstellen der Chloro- 
plasten-DNA und morphologischer Merkmale (Soreng & 
Davis 2000) bildet A. elatius zusammen mit Vertretern von 
H. subg. Helictotrichon, den Annuellen Avena barbata (tet- 
raploid mit den Genomen AABB, vgl. Rajhathy & Thomas 
1974, Frey 1986) und Lagurus ovatus sowie Arten von 
Trisetum eine Polytomie, wahrend H. subg. Pratavenastrum 
und subg. Pubavenastrum wiederum entfernter stehen. 
Helictotrichon subg. Tricholemma und A. macrostachya 
wurden nicht untersucht. Trotz der bislang unzureichenden 
Breite der molekular-systematischen Untersuchungen lasst 
sich ein engerer Zusammenhang zwischen Arrhenatherum, 
H. subg. Helictotrichon, subg. Tricholemma und Avena als 
zwischen diesen Taxa und H. subg. Pratavenastrum sowie 
subg. Pubavenastrum erkennen. 

Auch das atlantisch westeuropaisch-marokkanisch ver- 
breitete Pseudarrhenatherum longifolium besitzt keine der 
hier untersuchten Satelliten-DNAs. Die Gattung - im 
Gegensatz zu Arrhenatherum mit nicht dimorphen Bliitchen 
- ist weder von Helictotrichon (subg. Helictotrichon) noch 
von Arrhenatherum morphologisch iiberzeugend zu trennen 
(vgl. Couderc & Guedes 1976, Clayton & Renvoize 
1986). Chromosomale Merkmale des diploiden P. longifoli¬ 
um entsprechen denen von A. elatius und lassen keine enge 
Beziehung zu H. subg. Helictotrichon erkennen. Dies 
betrifft v.a. die Vorkommen von nur einem Satellitenchro¬ 
mosom pro haploiden Satz mit x = 7 bzw. von 5S rDNA in 
den Satellitenchromosomen sowie das Fehlen der fur H. 
subg. Helictotrichon charakteristischen Satelliten-DNAs 
CONI und CON2. Sequenzen des intergenischen Spacers 
der 5S rDNA von P. longifolium und den untersuchten Taxa 
aus H. subg. Helictotrichon sind jedoch - mit Ausnahme von 
H. desertorum - weitestgehend identisch und unterscheiden 
sich lediglich durch eine Deletion von 10 bp in Pseudarrhe¬ 
natherum, was die Position von Pseudarrhenatherum inmit¬ 
ten der Arten von H. subg. Helictotrichon im Dendrogramm 
aus diesen Spacer-Sequenzen erklart (vgl. Abb. 90; Roser et 
al. 2001). Da die Gattung Arrhenatherum in jener Untersu- 
chung nicht einbezogen worden war, lasst sich nicht klaren, 
wie die gemeinsamen Karyotypmerkmale von Arrhenathe¬ 
rum und Pseudarrhenatherum zu bewerten sind. Fraglich ist 
insbesondere, ob das Vorkommen von einem Satellitenchro¬ 
mosom pro x = 7 und von 5S rDNA in Satellitenchromoso¬ 
men - vergleichbar den Ergebnissen innerhalb von H. subg. 
Pratavenastrum - ebenfalls erst sekundar entstanden ist, 
und ob es sich dabei um eine Synapomorphie der Gattungen 
Arrhenatherum und Pseudarrhenatherum handelt. 

Das australische Amphibromus nervosus ist Mitglied 
einer ansonsten nur noch an der Siidspitze Sudamerikas vor- 
kommenden, siidhemispharisch-temperaten Gattung der 
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Aveneae, welche nach Soreng & Davis (2000) eine basale 
Position gegeniiber den meisten anderen Gattungen der 
Tribus Aveneae einnimmt, und damit auch basal des o.g. 
polytomen Zusammenhanges zwischen H. subg. Helictotri- 
chon, Arrhenatherum elatius und Avena barbata steht. In 
anderen molekular-systematischen Arbeiten wurde Amphi- 
bromus nicht beriicksichtigt. Im Hinblick auf die Karyotyp- 
strukturen lieB sich fur A. nervosus feststellen, dass bei 
einer Chromosomenzahl von 2n = 42 ein offenbar weitge- 
hend diploidisierter Karyotyp mit insgesamt nur zwei Paaren 
von Satellitenchromosomen vorliegt (siehe Kap. 4.5.2). Die 
Lage der 5S rDNA in einem dieser Paare proximal zur NOR 
ahnelt jener von H. bromoides ( H. subg. Pratavenastrum). 
Die u.a. fur H. subg. Pratavenastrum charakteristische 
Satelliten-DNA COM2 konnte fur Amphibromus in der vor- 
liegenden Untersuchung nicht getestet werden. Die Satelli- 
ten-DNAs CONI und CON2 kommen nicht vor. Die chromo- 
somalen Merkmale von Amphibromus sprechen fiir eine 
Eigenstandigkeit dieses Taxons und gegen eine Einbezie- 
hung in die Gattung Helictotrichon, was durch Clayton und 
Renvoize (1986) vorgenommen wurde, aber auch durch 
morphologische Merkmale nicht gestiitzt wird (vgl. Lange 
1995b). 

Die mit 2n = 14 diploide annuelle Art Lagurus ovatus 
enhalt einen vergleichsweise symmetrischen Karyotyp und 
pro haploiden Chromosomensatz kommen zwei Satelliten¬ 
chromosomen vor, was aufgrund der o.g. Topologie des 
Stammbaumes in Soreng & Davis (2000) ein gemeinsames 
Merkmal von Lagurus und Helictotrichon subg. Helictotri¬ 
chon darstellen konnte. Die Satelliten-DNA CON2 kommt in 
Lagurus allerdings nicht vor. 

Demgegeniiber besitzen mit Helictotrichon subg. Helicto¬ 
trichon und subg. Pratavenastrum allenfalls entfernt ver- 
wandte Taxa die in der Sequenz unterschiedlichen Satelli- 
ten-DNAs CONI, CON2 oder COM2 (Grebenstein 1992). 
Dies zeigt sich an Gattungen desselben Tribus Aveneae 
ebenso wie bei Gattungen anderer Triben derselben 
Unterfamilie Pooideae und sogar solchen aus anderen Unter- 
familien der Graser. Es muss sich daher um Sequenzen han- 
deln, die (1) entweder mehrfach parallel in der Phylogenie 
der Graser entstanden sind, die (2) primar uberall vorlagen, 
sekundar jedoch differentiell verloren gegangen sind, oder 
aber (3) primar uberall vorliegen, jedoch in einigen Taxa in 
nur so geringer Kopienzahl, dass sie weder chromosomal 
iiber in sifn-Hybridisierungen noch molekularbiologisch 
nachweisbar sind, in anderen Taxa hingegen starker amplifi- 
ziert vorliegen. 

Gegen Hypothese (1) einer mehrfachen parallelen Entste- 
hung dieser Satelliten-DNAs-Sequenzen spricht ihre Se- 
quenziibereinstimmung in sogar entfernt verwandten Taxa 
der Graser. Gegen Hypothese (2) eines differentiellen Ver- 
lustes sprechen insbesondere die Verhaltnisse bei den 
Untergattungen von Helictotrichon. Nach dieser Hypothese 
waren in H. subg. Helictotrichon COM2, in subg. Prataven¬ 
astrum CON2 und in subgg. Tricholemma und Pubavenas- 


trum beide reduziert worden, jedoch besitzen die im Stamm- 
baum aus den 5S rDNA-Spacer-Sequenzen basalen Vertreter 
(z.B. H. jahandiezii aus dem subg. Tricholemma oder Avena 
macrostachya) gar keine dieser Satellitensequenzen, so dass 
diese unabhangig von subg. Helictotrichon und subg. Prat¬ 
avenastrum weitere Male verloren gegangen sein miissten. 
Wahrscheinlicher ist Hypothese (3), dass diese Sequenzen 
schon frlih in der Evolution der Graser entstanden sind und 
daher in unterschiedlichen Verwandtschaftsgruppen vor- 
kommen, jedoch nur in einzelnen Taxa unterschiedlicher 
Rangstufen in nennenswertem Malle amplifiziert worden 
sind und als Satelliten-DNAs nachweisbar sind. In Bezug 
auf die Untergattungen von Helictotrichon wurde nach die¬ 
ser Hypothese innerhalb des subg. Helictotrichon zuerst die 
in alien untersuchten Arten der Untergattung gemeinsame 
Satelliten-DNA-Sequenz CON2 amplifiziert. Erst nach 
Auftrennung in einen kontinental-eurasiatischen (H. deser- 
torum) und einem mediterran-alpinen Ast erfolgte in letzte- 
rem zusatzlich eine Amplifikation der Satelliten-DNA 
CONI, die demzufolge der H. sedenense-, H. parlatorei-, 
und H. sarracenorum-G ruppe gemeinsam ist (Abb. 93). 
Innerhalb von H. subg. Pratavenastrum liegt demgegeniiber 
einheitlich die Satelliten-DNA-Sequenz COM2 amplifiziert 
vor (Abb. 95, 96). 

Das Vorkommen der Satelliten-DNA CON2 in weiteren 
Taxa der Aveneae (z.B. Trisetum flavescens, Koeleria crista- 
ta, Holcus mollis, Agrostis capillaris, Deschampsia cespito- 
sa) sowie in Taxa der Poeae (z.B. Cynosurus echinatus, 
Festuca rubra subsp. rubra ) beruht daher nicht auf einer 
naheren Verwandtschaft dieser Taxa untereinander und mit 
Helictotrichon subg. Helictotrichon. Da in D. cespitosa, H. 
lanatus und Arten von Koeleria neben CON2 zusatzlich die 
ansonsten fiir H. subg. Pratavenastrum charakteristische 
Satelliten-DNA COM2 vorkommt (vgl. Grebenstein 1996), 
ist wiederum Amplifikation nach Hypothese (3) anzuneh- 
men. Dasselbe gilt fiir die Satelliten-DNA CONI, die sogar 
auBerhalb der Pooideae in den Unterfamilien Ehrhartoideae, 
Chloridoideae und Panicoideae nachzuweisen ist (siehe Kap. 
4.2.5). 

Das differentielle Vorkommen solcher Satelliten-DNAs 
bietet im Bereich der Graser-Familie daher sehr gute Merk¬ 
male fiir eher niedrige Kategorien (Artengruppen, Untergat¬ 
tungen, allenfalls Gattungen), wahrend sein Aussagewert fiir 
hohere Rangstufen aufgrund von Homoplasie offensichtlich 
eingeschrankt ist. 

Aufgrund der geringen morphologischen Unterschiede 
zwischen Trisetum und Koeleria und des Vorkommens von 
intergenerischen Hybriden wurde angenommen, dass Trise¬ 
tum ein „Vorfahr“ von Koeleria sein konnte (Frey 1993). 
Beide Gattungen wurden bereits von Tzvelev (1971, 1976) 
in ein eigenes Subtribus Koeleriinae gestellt. Koeleria 
bergii Hieron und K. micrathera (E. Desv.) Griseb., die 
durch kurz begrannte Deckspelzen charakterisiert sind, wur¬ 
den dabei als intermediar zwischen beiden Gattungen ange- 
sehen (Clayton & Renvoize 1986). Auch die ITS-Spacer- 
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Sequenzen der 18S-26S rDNA sind von Vertretern beider 
Gattungen einander sehr ahnlich (Grebenstein et at. 1998). 
Entgegen aller Erwartungen unterscheiden sich die 
Karyotypen der untersuchten Vertreter beider Gattungen 
deutlich sowohl hinsichtlich des Anteils an DAPI-positivem 
Heterochromatin, der Lage der 5S rDNA-Loci als auch der 
Ausdehnung der chromosomalen Satelliten. Sie besitzen 
sogar unterschiedliche Basischromosomenzahlen. Wahrend 
K. cristata mit 2n = 56 offenbar einen oktoploiden Chromo- 
somensatz mit der typischen Basischromosomenzahl von x = 
7 aufweist, besitzt T. flavescens subsp. flavescens mit 2n = 
36 Chromosomen eine innerhalb der Aveneae untypische 
Basischromosomenzahl von x = 6 (siehe Kap. 4.1 und 4.5.2). 
Neben diesem offensichtlich hexaploiden Karyotyp von T. 
flavescens wurden haufig tetraploide Sippen mit 2n = 24 
gefunden (u.a. Avdulov 1931, Kozhuharov & Petrova 
1981, Frey 1992). Avdulov (1931) leitete den Satz mit 2n = 
24 durch Hypoploidie (Verlust von zwei Chromosomenpaa- 
ren) aus 2n = 28 ab, da ihm keine diploiden Taxa von Trise- 
tum mit 2n = 12 bekannt waren. Sokolovskaya & Proba- 
tova (1975) vermuteten aufgrund des Vorkommens von 2n = 
12 in dem kaukasisch-zentralasiatisch verbreiteten T. flaves¬ 
cens subsp. parvispiculatum Tzvel., dass die weitverbreitete 
subsp. flavescens durch Polyploidie aus der subsp. parvispi¬ 
culatum entstanden ist. Offensichtlich kommen innerhalb 
von Trisetum zwei unterschiedliche Basischromosomenzah¬ 
len vor, neben x = 7 auch x = 6. Eine Tendenz zur Reduktion 
der Basischromosomenzahl war ebenfalls fur die nahe ver- 
wandte Gattung Trisetaria Forsk. und fur Phalaris L. 
(Probatova & Sokolovskaya 1978) festgestellt worden. 

Ob die Gattungen Trisetum (ca. 85 Arten) und Koeleria 
(ca. 60 Arten) trotz der hier gefundenen chromosomalen 
Unterschiede einen gemeinsamen Ursprung besitzen und wie 
die chromososomale Differenzierung in beiden Gattungen 
erfolgte, kann nur durch die Untersuchung einer groGeren 
Zahl von Taxa aus diesen artenreichen Gattungen gekliirt 
werden. Die Gattung Trisetum selbst ist bereits morpholo- 
gisch sehr variabel, weshalb zahlreiche infragenerische Taxa 
unterschieden wurden (u.a. Zimmermann 1965, Tzvelev 
1976). 

Auch Deschampsia cespitosa besitzt mit 2n = 26 Chromo¬ 
somen nicht die typische Basischromosomenzahl der Ave¬ 
neae. Fur die Chromosomenzahl von D. cespitosa wurden 
unterschiedliche Entstehungsmoglichkeiten diskutiert. Ein- 
zelne Autoren sehen darin wiederum den Verlust eines Chro- 
mosomenpaares auf der Basis von 2n = 28 Chromosomen, 
wobei die Art als hypotetraploid betrachtet wird (u.a. 
Albers 1980). Aufgrund des Nachweises eines - gegeniiber 
den anderen - fast doppelt so groBen Chromosomenpaares in 
Deschampsia in den Untersuchungen von Garci'a-Suarez et 
al. (1997) vermuten die Autoren eine Fusion zweier normal- 
groBer akrozentrischer Chromosomen. Da bei der in der vor- 
liegenden Arbeit untersuchten Herkunft zwar ebenfalls 2n = 
26, jedoch kein auffallig groBes Chromosomenpaar gefun¬ 
den wurde, ist es wahrscheinlicher, dass der Karyotyp von 


D. cespitosa durch Allopolyploidie aus Chromosomensatzen 
mit x = 7 und x = 6 entstanden ist (vgl. Garci'a-Suarez et 
al. 1997). Nach Garcia-Suarez et al. (1997) konnte eine der 
hierbei beteiligten Sippen die mit 2n = 14 diploide Art 
Aristavena setacea (Hudson) Albers & Butzin [syn. 
Deschampsia setacea (Huds.) Hack.] gewesen sein, deren 
Karyotyp ausschlieBlich akrozentrische Chromosomen ent- 
halt. Uber die Herkunft des anderen Chromosomensatzes mit 
2n = 12 metazentrischen Chromosomen lasst sich aufgrund 
fehlender Daten fiir weitere Arten der Gattung Deschampsia 
s.l. derzeit nur spekulieren. Entsprechendes gilt fiir den 
moglichen Zusammenhang zwischen Deschampsia und 
Trisetum. 

Weitere abweichende und strukturell jeweils auffallende 
Karyotypen zeichnen die mit 2n = 28 tetraploiden Agrostis 
capillaris, Ammophila arenaria subsp. arundinacea und 
Holcus mollis aus (groBe Satelliten, z.T. breite DAPI- 
Bander, Vorkommen der Satelliten-DNA CON2 in A. capil- 
laris und H. mollis; in Ammophila nicht untersucht). Aus 
diesen stichprobenhaften Vergleichsuntersuchungen an 
anderen Gattungen der Aveneae gegeniiber Helictotrichon 
lassen sich zwar keine Riickschliisse iiber mogliche phyloge- 
netische Zusammenhange ableiten, sie belegen jedoch, wel- 
che Mannigfaltigkeit an Karyotypstrukturen bei einer weit- 
gehend einheitlichen Basiszahl von x = 7 insgesamt hervor- 
gebracht wurde. Demgegeniiber nimmt sich die reprasentativ 
untersuchte Variation dieser Merkmale zwischen den Unter- 
gattungen von Helictotrichon und innerhalb seiner artenrei¬ 
chen Untergattungen Helictotrichon und Pratavenastrum 
recht bescheiden aus. 

Poeae: Bereits Tzvelev (1989) stellte die Unterscheidung 
zwischen Poeae und Aveneae in Frage. Er transferierte zahl¬ 
reiche Gattungen der „traditionellen“ Aveneae zu einer gro¬ 
Ben Tribus Poeae, die er in zahlreiche Subtriben unterglie- 
derte. Die kombinierte Analyse von morphologischen Merk- 
malen und Restriktionsstellen der Chloroplasten-DNA durch 
Soreng & Davis (2000) bestatige weder die iibliche Um- 
grenzung von Aveneae und Poeae (vgl. Clayton & Ren- 
voize 1986) noch die Gliederung durch Tzvelev (1989), so 
dass es gegenwartig kein schliissiges und anhand morpholo- 
gischer Merkmale nachvollziehbares Konzept zur Aufrecht- 
erhaltung zweier unterschiedlicher Triben gibt. Das AusmaB 
von Homoplasie morphologischer Merkmale ist bei den 
Gattungen der Aveneae und Poeae offenbar unterschatzt 
worden. Die beiden hier untersuchten Vertreter der Poeae 
sensu Watson & Dallwitz (1999), Festuca rubra subsp. 
rubra und Cynosurus echinatus, besitzen Karyotyp-Merk- 
male, die sich nicht nennenswert von jenen beispielsweise 
der Taxa von Helictotrichon subg. Helictotrichon (Aveneae) 
unterscheiden, denn auch hier treten zwei Satellitenchromo- 
somen pro haploiden Satz mit x = 7 auf, die 5S rDNA liegt 
in Nicht-Satellitenchromosomen, und es kommt die Satelli¬ 
ten-DNA CON2 vor. Der Karyotyp von F. rubra stimmt hin¬ 
sichtlich der hier untersuchten Merkmale mit dem von He- 
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lictotrichon sempervirens (Abb. 9 und 66) weitaus besser 
iiberein als die Karyotypen von z.B. Trisetum flavescens, 
Koeleria cristata, Holcus mollis und Agrostis capillaris, 
welche zur selben Tribus gehoren wie H. sempervirens. 
Interessanterweise wurde durch Tzvelev (1989) aufgrund 
von Merkmalen der Karyopsen diskutiert, dass die Gattung 
Festuca den Gattungen Helictotrichon und Avena naher ste- 
hen konnte als der Gattung Poa, mit der sie iiblicherweise in 
Zusammenhang gebracht wird. 

Triticeae und Seslerieae: Durch festucoide Merkmale sind 
die Vertreter der Triben Triticeae und Seslerieae gekenn- 
zeichnet. Beide Triben besitzen ebenso wie Poeae und Aven- 
eae groBe Chromosomen sowie die Basischromosomenzahl 
von x = 7 (selten 9 bei Echinaria aus den Seslerieae; vgl. 
Watson & Dallwitz 1999). Die Chromosomensatze der bei- 
den untersuchten Verteter dieser Triben unterscheiden sich 
deutlich untereinander sowie von denen der Poeae bzw. 
Aveneae. Die bei Elymus farctus subsp. farctus (Triticeae) 
vorkommenden zahlreichen schmalen interkalaren DAPI- 
Bander sind charakteristisch fur die Gattung Elymus (ein- 
schlieBlich Agropyron) sowie andere Triticeae (vgl. Endo & 
Gill 1984, Morris & Gill 1986). Ob es sich bei den sehr 
auffalligen Karyotypstrukturen von Sesleria albicans subsp. 
albicans, wie z.B. die Kolokalisation von 5S rDNA und 
NORs oder die Anordnung von 5S rDNA als Doppelbander 
in den Nicht-Satellitechromosomen, um Merkmale handelt, 
die fur Sesleria insgesamt oder weitere Gattungen der Ses¬ 
lerieae typisch sind, lasst sich erst in weiteren Untersu- 
chungen klaren. 

4.6.5 Karyotypvergleiche zwischen Pooideae, 
Arundinoideae, Stipoideae und Position der 
Gattung Danthoniastrum 

Arundinoideae: Arundineae und Danthonieae: Gegeniiber 
den zuvor besprochenen Vertretern der Unterfamilie Pooi¬ 
deae zeichnen sich die Karyotypen der untersuchten Taxa 
der Triben Arundineae und Danthonieae aus der subf. Arun¬ 
dinoideae durch kleine Chromosomen und - nach gangiger 
Ansicht (vgl. Kap. 4.1) - Basischromosomenzahlen von u.a. 
x = 12 bzw. 9 aus. Arundo plinii mit 2n = 48 und Danthonia 
alpina bzw. D. decumbens mit jeweils 2n = 36 waren danach 
Tetraploide. Bei einer Basischromosomenzahl von x = 6, die 
von einigen Autoren fur die Arundinoideae diskutiert wird 
(vgl. Roodt & Spies 2003), wiirden die untersuchten 
Vertreter von Arundo und Danthonia als oktoploid bzw. 
hexaploid anzusehen sein. Da in den Karyotypuntersuchun- 
gen fur alle drei Taxa vollstandig diploidisierte Chromoso¬ 
mensatze nachweisbar waren (Kap. 4.5.2), lasst sich nicht 
entscheiden, welche der drei moglichen „Basischromoso- 
menzahlen" die wahrscheinlichste ist. Auffallig ist die weit- 
gehende chromosomenmorphologische Ubereinstimmung 
zwischen Arundo und Danthonia, deren verwandtschaftliche 


Stellung zueinander nach wie vor kontrovers diskutiert wird. 
Dieselbe Tribus: Tzvelev (1989), zwei Triben (Conert 
1986, Hsiao et al. 1998, Watson & Dallwitz 1999) oder 
zwei Unterfamilien (GPWG 2001). 

Stipoideae: Stipeae: Wie bei den Arundineae und Dantho¬ 
nieae sind auch die Vertreter der Stipeae durch auBerordent- 
lich kleine Chromosomen gekennzeichnet. AuBerdem zeigen 
die Stipeae mit meist x = 12, selten 7, 9, 11, 13, 17 und 22 
anscheinend groBe Variabilitat in den Basischromosomen¬ 
zahlen. Aufgrund morphologisch begriindeter Klassifikati- 
onen wurden die Stipeae entweder als Tribus in die Unter¬ 
familie Arundinoideae (Barkworth & Everett 1987) oder 
in eine eigene Unterfamilie Stipoideae gestellt (Watson & 
Dallwitz 1999). Seltener wurde eine enge Beziehung zur 
Unterfamilie Pooideae diskutiert (vgl. Tzvelev 1989), da sie 
sich von ihnen durch Merkmale der Blattepidermis (Vor- 
kommen von hantelformigen Silikatzellen) und drei statt - 
der in Pooideae iiblichen - zwei Lodiculae in den Ahrchen 
unterscheiden. Die Stipeae gehoren ebenso wie die im fol- 
genden zu besprechende Gattung Danthoniastrum und acht 
weitere Gattungen der Graser zu den „orphan genera and tri¬ 
bes" (Soreng & Davis 1998: 4), deren Einordnung im Sys¬ 
tem der Graser unklar ist. Jiingere molekular-systematische 
Arbeiten machen fur die Stipeae eine basale Position inner- 
halb einer breiter aufzufassenden Unterfamilie Pooideae 
zunehmend wahrscheinlich (Soreng & Davis 1998, GPWG 
2001). Danthoniastrum wurde hierbei allerdings nicht unter- 
sucht. 

Die Gattung Danthoniastrum umfasst mit D. compaction 
eine im Gebirge vorkommende, disjunkt balkanisch-kauka- 
sisch verbreitete Art. Eine weitere Art (D. brevidentatum H. 
Scholz) wurde aus Albanien beschrieben (Scholz 1982). 
Danthoniastrum compactum wurde seit seiner Beschreibung 
als Avena compacta Boiss. & Heldr. immer zur Tribus 
Aveneae gestellt (Holub 1958, 1980b; Tzvelev 1976, 
Clayton & Renvoize 1986). Aufgrund des Vorkommens von 
drei Lodiculae im Ahrchen wurde sie als augenscheinlich 
„primitive“ Gattung der Aveneae aufgefasst (Baum 1973) 
und mit anderen Gattungen in ein eigenes Subtribus der 
Aveneae zusammengestellt (Aveneae subtr. Duthieinae; 
Clayton & Renvoize 1986). Lediglich Watson & Dallwitz 
(1999) vermuteten in Danthoniastrum eine Gattung der 
Stipoideae. Fur die Zugehorigkeit von D. compactum zu den 
Aveneae schienen auch die Chromosomenzahlen von 2n = 14 
(Kozuharov & Petrova 1991) bei gleichzeitig groBen 
Chromosomen zu sprechen (vgl. Watson & Dallwitz 
1999). Letztere Angaben treffen nach den hier vorliegenden 
Ergebnissen jedoch nicht zu, denn die untersuchte Herkunft 
von D. compactum besitzt eine Chromosomenzahl von 2n = 
24, und die Chromosomen sind sehr klein (< 2,0 m). 

Hierbei stimmen der Karyotyp von D. compactum (2n = 2x 
= 24) und dem westmediterranen Stipa gigantea (2n = 7x = 
84) untereinander weitaus besser iiberein als mit den ubrigen 
hier untersuchten Grasern. Dies betrifft sogar Details der 
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Abb. 98. Haploide Chromosomensatze von 
Danthoniastrum compactum, Stipa gigantea und 
Avena macrostachya im Vergleich. 
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Chromosomenmorphologie, denn pro haploiden Chromoso- 
mensatz mit x = 12 ist beiden Taxa das Vorkommen von 
jeweils einem submetazentrischen Chromosom und jeweils 
einem Satellitenchromosom gemeinsam (siehe Abb. 98). Die 
Gattung Danthoniastrum ist als Mitglied der Aveneae fehl- 
klassifiziert worden; sie gehort zur Tribus Stipeae. 

5 Zusammenfassung 

Die Ergebnisse chromosomaler und molekular-cytogeneti- 
scher Untersuchungen werden fur insgesamt 53 Taxa aus der 
Gattung Helictotrichon (32 Arten, 7 Unterarten, 2 Hybriden 
sowie unterschiedliche chromosomale Rassen) vorgestellt. 
Um die Variabilitat chromosomaler Merkmale innerhalb von 
Helictotrichon einordnen zu konnen, wurden zum Vergleich 
weitere Gattungen der Tribus Aveneae ( Agrostis , Ammo- 
phila, Amphibromus, Arrhenatherum, Avena , Deschampsia, 
Holcus, Koeleria, Lagurus, P seudarrhenatherum und 
Trisetum), aber auch der Poeae ( Cynosurus und Festuca), 
Triticeae ( Elymus ) und Seslerieae ( Sesleria ) aus derselben 
Unterfamilie Pooideae analysiert. Zur Klarung der systema- 
tischen Stellung von Danthoniastrum wurden Vertreter der 
Unterfamilien Arundinoideae ( Arundo , Danthonia ) und 
Stipoideae (Stipa) einbezogen. 

Fur alle Taxa und Herkiinfte wurden die Chromosomen- 
zahlen ermittelt. Innerhalb der Gattung Helictotrichon konn- 
ten zuvor nicht bekannte Chromosomenzahlen bei H. pra- 
tense subsp. aff. pratense (2n = 98), H. praeustum subsp. 
praeustum (2n =112) und H. lusitanicum (2n =133 und 138) 
gefunden werden. Korrekturen fruherer Angaben erfolgten 
fur H. armeniacum (2n = 84) und H. blaui subsp. blaui (2n 


= 98). In den weiteren untersuchten Gattungen wurden 
bekannte Chromosomenzahlen bestatigt, bei Sesleria albi¬ 
cans (2n = 56) und Stipa gigantea (2n = 84) bislang unbe- 
kannte Chromosomenzahlen ermittelt. Bei Amphibromus 
nervosus (2n = 42), Arundo plinii (2n = 48) und Danthonia 
alpina (2n = 36) erfolgten erstmalige Zahlungen. Fur die 
gesamte siidamerikanisch-australische Gattung Amphibro¬ 
mus ist dies gleichzeitig die erste Chromosomenzahlung. 
Bei Danthoniastrum compactum (2n = 24) wird eine offen- 
sichtlich falsche bisherige Angabe korrigiert. 

Die Karyotypanalysen umfassten neben dem tradionellen 
..karyotyping" (ChromosomengroBen, Armlangenverhaltnis- 
se, quantitative Auswertungen) auch Banderungen mit den 
basenpaar-spezifischen Fluoreszenzfarbstoffen Chromomy- 
cin und DAPI sowie Silberimpragnierung zur Darstellung 
aktiver nukleolusorganisierender Regionen. liber in situ- 
Hybridisierung mit fluorochrommarkierten Proben wurden 
die chromosomalen Loci der 5S rDNA, der 45S rDNA (= 
18S-26S rDNA) sowie dreier, aus Helictotrichon- Arten iso- 
lierter, Satelliten-DNAs (CONI, CON2, COM2) nachgewie- 
sen und ebenfalls quantitativ analysiert. Aus diesen Karyo- 
typ-Parametern wurden Idiogramme konstruiert. 

Die 45S rDNA kommt in Form meist breiter Bander in 
den, auch durch Silberimpragnierung nachweisbar aktiven 
nukleolusorganisierenden Regionen (NORs) von Satelliten- 
chromosomen vor. Daneben nimmt sie haufig kleinere Loci 
auBerhalb der NORs ein, fur die jedoch keine Nukleolar- 
aktivitat nachweisbar ist. Eine generelle Dominanz der 45S 
rDNA von NORs bestimmter Genome gegeniiber anderen 
(„nucleolar dominance") lasst sich weder in interspezifi- 
schen homoploiden Hybriden noch bei den zahlreichen 
nachgewiesenen Allopolyploiden der Gattung Helictotri- 
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chon feststellen. Die bei einigen Taxa vorkommenden B- 
Chromosomen besitzen 45S rDNA mit nachweisbarer 
Nukleolaraktivitat, wahrend B-Chromosomen ohne nach- 
weisbare ribosomale DNA selten sind. Die Beteiligung von 
B-Chromosomen an der Ribosomen-Biogenese zeigt, dass 
B’s offenbar nicht immer als „selfish“ bzw. als „Parasiten“ 
im Genom anzusehen sind. 

Die 5S rDNA liegt mit wenigen Ausnahmen in chromoso¬ 
mal separaten Loci zur 45S rDNA. Sofern die 5S rDNA 
zusatzlich zur 45S rDNA in den Satellitenchromosomen vor- 
kommt, zeigen die Bander beider ribosomalen DNAs 
RegelmiiBigkeiten in der Anordnung bzw. Verteilung in den 
Chromosomenarmen. Als Ursache dieser bislang nicht 
beschriebenen RegelmaBigkeit kommt eine durch die Ana- 
phasebewegung der Chromosomen bedingte raumliche 
Anordnung im Interphasekern in Frage („Rabl-Orientie- 
rung“). Wenn es in Allopolyploiden zum Verlust von 45S 
rDNA in den NORs kommt, erfolgt die Verminderung oder 
der Verlust von Genen der 5S rDNA im betreffenden Genom 
erst sekundar. Reduktion bzw. Suppression der ribosomalen 
Gene stehen im Zusammenhang mit der „Diploidisierung“ 
von Polyploiden. Die Lage der 5S- und der 45S rDNA in den 
Chromosomen zeigt eine deutliche Differenzierung der 
Untergattungen von Helictotrichon. Charakteristische und 
z.T. auffiillige Anordnungen beider DNAs in den Chromoso¬ 
men treten auch bei den weiteren untersuchten Vertretern 
der Poaceae auf. 

Die Satelliten-DNAs CONI, C0N2 und COM2 liegen in 
der Regel subtelomerisch in den Chromosomen. Die Satel- 
liten-DNA C0N2 befindet sich dariiberhinaus zumeist in 
den Loci der 5S rDNA, was im Zusammenhang mit der 
„bodyguard-Hypothese“ fur das Heterochromatin interpre- 
tiert wild. Die Anteile der Satelliten-DNAs an der Gesamt- 
menge des Heterochromatins unterliegen gegeniiber denen 
der kodierenden ribosomalen DNAs einer viel starkeren 
Schwankung, d.h. diese nicht-kodierenden Sequenzen kon- 
nen in der Evolution vergleichsweise rasch amplifiziert bzw. 
eliminiert werden. Das Vorkommen der Satelliten-DNAs 
differenziert innerhalb von Helictotrichon die einzelnen 
Untergattungen. Jedoch wurden sie auch in anderen Ver- 
wandtschaftsgruppen der Aveneae und Poeae, sogar in ande¬ 
ren Unterfamilien nachgewiesen. Offenbar sind die betref¬ 
fenden Sequenzen schon friih in der Evolution der Graser 
entstanden, wurden aber nur in einzelnen Verwandtschafts- 
gruppen stark amplifiziert. Das differentielle Vorkommen 
solcher Satelliten-DNAs bietet im Bereich der Graser- 
Familie daher systematisch relevante Merkmale fur eher 
niedrige taxonomische Kategorien, wahrend sein Aussage- 
wert fur hohere Rangstufen aufgrund von Homoplasie einge- 
schrankt ist. 

DAPI-positives Heterochromatin kommt bei den meisten 
Taxa ausschlieBlich im subtelomerischen Bereich der Chro¬ 
mosomen vor und liegt haufig deckungsgleich mit den 
Bandern der Satelliten-DNAs. Es ist jedoch nicht mit ihnen 
korreliert, denn ein Teil der Taxa besitzt Bander der Satel¬ 


liten-DNAs, jedoch im gesamten Satz kein DAPI-positives 
Heterochromatin. DAPI-Bindungsstellen, in denen mindes- 
tens drei AT-Basenpaare in Folge liegen kommen zwar in 
den Satelliten-DNAs vor, ihr Anteil von max. 20% der 
Gesamtlange reicht jedoch fur eine DAPI-positive Farbung 
nicht aus. Wahrend der Gehalt an DAPI-positvem Hetero¬ 
chromatin zwischen den Taxa stark variiert, zeigt das 
Chromomycin-positive Hetrochromatin geringe Unterschie- 
de. NOR-assoziierte 45S rDNA ist durchwegs Chromomy- 
cin-positiv. Nur bei wenigen Arten kommt Chromomycin- 
positives Chromatin auBerhalb der NORs vor. Eine Chromo- 
mycin-Bindung setzt das Vorkommen von mindestens drei 
aufeinanderfolgenden GC-Basenpaaren voraus, wobei diese 
einen bestimmten Anteil der Sequenz einnehmen miissen 
(ca. 30%), wie es flir die ITS 1-5,8S-ITS2-Bereiche gegeben 
ist. Geringere Anteile, in denen drei GC-Basenpaare hinter- 
einander liegen, wie beispielsweise in den Satelliten-DNAs 
(max. 18%) reichen nicht fur eine Chromomycin-positive 
Farbung aus. Demzufolge besteht das subtelomerische Hete¬ 
rochromatin bei den untersuchten Griisern aus unterschiedli- 
chen hochrepetitiven DNAs. Das nicht korrelierte Auftreten 
der getesteten Satelliten-DNA- mit DAPI- bzw. Chromomy- 
cin-Bandern zeigt zudem, dass die betreffenden Sequenzen 
in der Stammesgeschichte dieser Graser unabhangig vonei- 
nander evolvierten bzw. unabhangig voneinander amplifi¬ 
ziert worden sind. 

In der Gattung Helictotrichon lassen sich insgesamt 17 
Chromosomensatze unterscheiden, die durch Chromosomen 
mit einer typischen Morphologie bzw. einem charakteristi- 
schen Banderungsmuster (Markerchromosomen) und beson- 
dere Karyotyp-Merkmale gekennzeichnet sind. Diese Chro¬ 
mosomensatze werden als „Basiskaryotypen“ bezeichnet. 
Insgesamt 13 dieser Basiskaryotypen sind sowohl in rezen- 
ten diploiden wie polyploiden Taxa enthalten, weitere vier 
Basiskaryotypen kommen nur in Polyploiden, aber in keiner 
der untersuchten diploiden Arten vor. Mit Ausnahme von 
drei Basiskaryotypen Diploider (in H. desertorum, H. pube- 
scens , H. compression) sind alle anderen am Aufbau der 
umfangreichen Polyploidkomplexe der Gattung Helictotri¬ 
chon beteiligt. Fur die Polyploiden (bis 20x) kann die 
Genomzusammensetzung anhand der identifizierten Basis¬ 
karyotypen rekonstruiert werden. Sie sind mehrheitlich 
durch Allopolyploidie aus zwei, teilweise sogar aus drei 
Basiskaryotypen entstanden, in einigen Fallen aber auch 
durch Autopolyploidie. 

Innerhalb von Helictotrichon besitzen die subgg. Helicto¬ 
trichon, Tricholemma, Pubavenastrum und Pratavenastrum 
jeweils eigene charakteristische Merkmale (Anzahl von 
Satellitenchromosomen, Lage von 5S rDNA, Vorkommen 
bzw. Fehlen der Satelliten-DNAs, Symmetrie der Chromoso¬ 
men sowie Vorkommen und Lage der DAPI-Bander). Keines 
der chromosomalen Merkmale ist den vier Untergattungen 
von Helictotrichon, d.h. der Gattung Helictotrichon im tra- 
ditionellen Sinne, gemeinsam, welches als eine Synapomor- 
phie gegeniiber anderen Taxa der Aveneae betrachtet werden 
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konnte. Die chromosomalen Daten bestatigen, dass es sich 
bei der Gattung Helictotrichon um ein para- vermutlich 
sogar polyphyletisches Taxon handelt, wiihrend seine vier 
Untergattungen hingegen voneinander getrennte, jeweils 
monophyletische Gruppen bilden. 

Innerhalb der groBeren Untergattungen von Helictotri¬ 
chon (subgg. Pratavenastrum und Helictotrichon ) korreliert 
die Verteilung der unterschiedlichen Basiskaryotypen nicht 
immer mit der aufgrund morphologisch-anatomischer Merk- 
male vorgenommenen Umgrenzung von Gruppen mutmaB- 
lich nahverwandter Arten. Lediglich die balkanisch-anato- 
lisch-kaukasische H. aetolicum- Gruppe (2x H. aetolicum, 
autopolyploides 12x H. armeniacum) zeichnet sich durch 
einen einheitlichen und nur hier vorkommenden Basiskaryo- 
typ aus. Auch bestatigt sich die zuvor vermutete, isolierte 
Position einzelner Arten durch das Vorkommen jeweils eige- 
ner Basiskaryotypen, so fur die westeuropaisch-mauretani- 
sche Hochgebirgsart H. sedenense (2x-4x), fur die kontinen- 
tal-eurasische Art der Steppen H. desertorum (2x) und fur 
die west-eurasiatische Hochgebirgsart H. versicolor (2x). 

In den allermeisten Fallen koinzidiert das Vorkommen der 
unterschiedlichen Basiskaryotypen allerdings nicht mit der 
bisherigen Umgrenzung von Artengruppen. Bei der H. mar- 
ginatum- Gruppe zeigt die geographisch isolierte, pontisch- 
pannonische Art H. compression (2x) Karyotypstrukturen, 
die von denen der - im westmediterran-atlantischen Gebiet 
- zahlreicher vertretenen Taxa derselben Artengruppe deut- 
lich abweichen (u.a. 2x-4x H. albinerve, 2x H. /eve, 2x H. 
marginatum). Die ebenfalls westmediterran verbreiteten 
Polyploiden der H. marginatum- Gruppe entstanden durch 
Autopolyploidie (6x H. cintranum) bzw. durch Allopolyploi- 
die (6x H. hackelii), wobei hier ein Basiskaryotyp beteiligt 
ist (Basiskaryotyp II), der u.a. auch in einigen der westme- 
diterranen Polyploiden aus der H. bromoides- Gruppe nach- 
weisbar, wenn auch anteilsmaBig anders reprasentiert ist 
(Unterarten von H. gervaisii mit 4x, 6x, 8x, H. pruinosum 
mit 15x). Helictotrichon pruinosum zeigt insgesamt weiter- 
gehende chromosomale Ubereinstimmungen mit der H. mar¬ 
ginatum- als mit der H. bromoides-G ruppe, zu der es gestellt 
wil'd. Die zentralmediterranen (allopolyploides 4x H. cincin- 
natum ) bzw. ostmediterranen (autopolyploides lOx H. agro- 
pyroides) Polyploiden der H. bromoides- Gruppe gehen auf 
noch weitere Basiskaryotypen zuriick, die bei den westmedi- 
terranen Taxa - d.h. im aktuellen Diversitatszentrum der H. 
bromoides-Gruppe - nicht nachgewiesen wurden. Eine 
hybridogene Entstehung des westmediterranen H. hackelii 
aus Taxa der Untergattungen Helictotrichon und Pratavena¬ 
strum lasst sich aufgrund der chromosomalen Daten aus- 
schlieBen. Die v.a. nordlich des Mediterrangebietes und in 
groBeren Hochgebirgen (Alpen, Pyrenaen) reich entfaltete 
H. blaui- und H. adsurgens- Gruppe umfassen durchgangig 
Hochpolyploide (14x-18x), die stets Basiskaryotypen ent- 
halten, welche auch in den Diploiden der H. marginatum- 
Gruppe auftreten. Autopolyploidie ist wiederum selten und 
liegt nur in dem pyrenaischen H. pratense subsp. amethys- 


teum und dem geographisch isolierten, nordbalkanischen H. 
blaui subsp. blaui vor. Allopolyploidie iiberwiegt bei wei- 
tem, wobei in samtlichen Fallen ein Basiskaryotyp beteiligt 
ist, der auch in einigen Polyploiden der H. bromoides- und 
H. marginatum-Gruppe anzutreffen ist (Basiskaryotyp II). 
Dieser Basiskaryotyp liegt entweder kombiniert mit je 
einem von zwei anderen Basiskaryotypen (Albinerve- bzw. 
Marginatum-Basiskaryotyp) vor oder es treten sogar alle 
drei gemeinsam auf. AuBerdem sind diese Basiskaryotypen 
anteilsmaBig unterschiedlich in den Chromosomensatzen der 
jeweilige Allopolyploiden reprasentiert. Die Vielzahl der 
Kombinationen steht offensichtlich in einem Zusammen- 
hang mit der bekannten morphologisch-anatomischen „Plas- 
tizitat" dieser Taxa und bietet ein beeindruckendes Beispiel 
fur „retikulate Evolution" von Polyploidkomplexen. In 20x 
H. lusitanicum, einem Lokalendemiten Nordportugals mit 
unklarer systematischer Stellung, kommt als einzigem der 
Hochpolyploiden auch der Versicolor-Basiskaryotyp vor, 
welcher ansonsten nur in 2x H. versicolor nachgewiesen ist. 

Innerhalb von H. subg. Helictotrichon ergeben sich bei 
der morphologisch gut charakterisierten und nur in den 
Alpen vorkommenden H. parlatorei-Gvuppe. deutliche 
Unterschiede zwischen den Chromosomensatzen der unter- 
suchten Diploiden, d.h. dem weitverbreiteten H. parlatorei, 
dem westalpinen H. setaceum subsp. setaceum und dem siid- 
ostalpinen Lokalendemiten H. setaceum subsp. petzense. 
Untersuchte Hybridpflanzen zwischen H. setaceum subsp. 
petzense und H. parlatorei zeigen in chromosomaler Hin- 
sicht zwar Merkmale beider Parentaltaxa, jedoch sind sie 
nicht vollstandig intermediar, so dass es sich bei diesen 
Hybridpflanzen ( H. xkrischae, H. cf. xkrischae) nicht um 
unmittelbare Fj-Kreuzungsprodukte handelt. Die einzige 
untersuchte Polyploide aus der H. parlatorei- Gruppe, die 
westalpine 6x Art H. sempervirens, ist durch Autopolyploi¬ 
die aus dem Parlatorei-Basiskaryotyp entstanden. 

Bei der H. convolution- Gruppe mit schwerpunktmaBig 
mediterraner Verbreitung stimmt die untersuchte 2x-Her- 
kunft des endemisch-siidiberischen H. sarracenorum chro¬ 
mosomal mit dem zentral- bis ostmediterranen H. convolu- 
tum (2x) uberein, aber auch mit dem Setaceum-Basiskaryo- 
typ aus der alpischen H. parlatorei- Gruppe. Polyploide der 
H. convolutum-Gruppe , welche nach bisherigem Kenntnis- 
stand nur im Westen des Mediterrangebietes entstanden sind 
(10x-14x H. filifolium mit zwei Unterarten, H. cantabricum, 
etc.), erweisen sich als durchwegs allopolyploid. Die unter- 
suchten Herkiinfte der Polyploiden enthalten zusatzlich 
immer den Parlatorei-Basiskaryotyp, wenn auch in wech- 
selnden Anteilen. Innerhalb der Chromosomensatze der siid- 
iberischen Taxa H. filifolium subsp. filifolium und subsp. 
arundanum ist er anteilsmaBig weniger stark vertreten als in 
dem kantabrisch-pyrenaischen H. cantabricum. 

Um Informationen iiber die Entwicklungsrichtungen 
chromosomaler Merkmale in den unterschiedlichen Basis¬ 
karyotypen zu erhalten, wurden sie mit einem aus den 5S 
rDNA-Spacer-Sequenzen aufgestellten Stammbaum vergli- 
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chen. Danach sind innerhalb von Helictotrichon Chromoso¬ 
mensatze mit zwei Satellitenchromosomen pro haploiden 
Satz von x = 7, einer Lokalisation der 5S rDNA in Nicht- 
Satellitenchromosomen sowie sehr symmetrischen Chromo- 
somen als urspriingliche Merkmale anzusprechen, was frii- 
heren Hypothesen z.T. widerspricht. 

Die Ergebnisse liber die Karyotypdifferenzierungen zei- 
gen haufig einen Zusammenhang mit morphologischen und 
okologisch-chorologischen Daten. Das mesomorphe, nur im 
Mittleren Atlas vorkommende, moglicherweise reliktare H. 
jahandiezii (subg. Tricholemma) besitzt einen merkmalsphy- 
logenetisch urspriinglichen Karyotyp und bildet die Schwes- 
tergruppe des reich entfalteten und weitverbreiteten subg. 
Helictotrichon, in dem Xeromorphie bereits bei diploiden 
Taxa auftritt. Innerhalb dieser Untergattung steht deren wei- 
testverbreitete Art, das kontinentale H. desertorum, alien 
iibrigen Taxa gegeniiber und zeigt im Karyotyp zwar ein 
Vorkommen der Satelliten-DNA CON2, aber weder die 
Satelliten-DNA CONI noch DAPI-positives Heterochroma¬ 
tin, welche in alien anderen untersuchten Taxa dieser 
Untergattung zusatzlich auftreten, d.h. der//. sedenense-, H. 
parlatorei- und der H. convolution- Gruppe. Das weitverbrei- 
tete, mesomorphe H. pubescens (monotypisches subg. Pub- 
avenastrum) weist mit dem Vorkommen der 5S rDNA in den 
chromosomalen Satelliten ein Merkmal auf, was sonst in 
keinem weiteren Taxon gefunden wurde. Auch die iibrigen 
chromosomalen Merkmale sprechen gegen die Annahme, 
dass H. pubescens einen inter-subgenerischen Hybriden zwi- 
schen den Untergattungen Helictotrichon und Pratavena- 
strum darstellt. Diese Art bildet die Schwestergruppe zu 
subg. Pratavenastrum, in dem samtliche diploide Vertreter 
mesomorph, einige polyploide jedoch xeromorph gebaut 
sind. Innerhalb dieser Untergattung lassen sich hinsichtlich 
der Anzahl von Satellitenchromosomen pro haploiden Chro- 
mosomensatz mit x = 7 zwei Gruppen identifizieren, die 
unterschiedliche Verbreitungsgebiete besitzen: Eine ostliche 
Gruppe mit balkanisch-pontisch sowie kaukasischer Verbrei- 
tung (als diploide z.B. H. compression, H. aetolicum), die 
noch zwei Satellitenchromosomen pro haploiden Satz auf- 
weist und nur im Falle von H. versicolor westwarts bis in 
die Pyrenaen reicht und eine westeuropaische bzw. mediter- 
rane Gruppe mit nur noch einem Satellitenchromosom pro 


haploiden Satz (als Diploide z.B. H. bromoides, H. albiner- 
ve, H. leve, H. marginatum ). Entsprechende Karyotypstruk- 
turen kennzeichnen auch das ostmediterrane lOx H. agropy- 
roides. Das zentralmediterrane tetraploide H. cincinnatum 
enthalt beiderlei Chromosomensatze. Obwohl Chromoso¬ 
mensatze mit nur mehr einem Satellitenchromosomen pro 
haploiden Chromosomensatz von x = 7 heute im westlichen 
Mediterrangebiet weitverbreitet sind, lasst sich daher nicht 
ausschlieBen, dass sie erstmalig u.U. in der ostlichen Medi- 
terraneis entstanden sind. 

Der Karyotyp von H. jahandiezii zeigt starke Uberein- 
stimmungen zu dem von Avena macrostachya, einer eben- 
falls mesomorph gebauten und endemisch in Nordafrika vor- 
kommenden Gebirgsart, welche innerhalb der Gattung Avena 
die einzige ausdauernde Art darstellt. Bei diesen Arten han- 
delt es sich moglicherweise um Relikte einer friiher in 
Nordafrika weiterverbreiteten und an groBere Feuchtigkeit 
adaptierten Flora. Fur die Chromosomensatze der anderen 
untersuchten Gattungen der Aveneae ergeben sich keine der- 
artigen Karyotypahnlichkeiten zu Helictotrichon. Chromo- 
somale Merkmale von Pseudarrhenatherum longifolium, das 
morphologisch kaum von H. subg. Helictotrichon und 
Arrhenatherum zu trennen ist, entsprechen denen von 
Arrhenatherum elatius. Der Karyotyp von Amphibromus 
nervosus spricht filr eine Eigenstandigkeit des Taxons und 
nicht fur eine Eingliederung der Gattung in Helictotrichon. 
Entgegen aller Erwartungen unterscheiden sich die Karyo- 
typen der untersuchten Vertreter von Trisetum und Koeleria 
deutlich voneinander. Innerhalb von Trisetum existieren 
zwei Basischromosomenzahlen: x = 6 und x = 7. Auch bei 
der Gattung Deschampsia kommt die Basischromosomen- 
zahl von x = 6 vor. Diese liegen in der allopolyploiden D. 
cespitosa in Kombination mit Satzen vor, die die Basis- 
chromosomenzahl von x = 7 aufweisen („dibasische“ Poly- 
ploidie). Der Karyotyp von Festuca rubra subsp. rubra 
(Poeae) stimmt hinsichtlich der hier untersuchten Merkmale 
mit dem von H. sempervirens starker iiberein als ein Teil der 
Taxa innerhalb der Aveneae untereinander, was einen weite¬ 
ren Diskussionspunkt des Tribuskonzeptes der Aveneae/ 
Poeae bietet. Die Vertreter der Triticeae und Seslerieae wei- 
sen deutliche Unterschiede zu denen der Aveneae und Poeae 
auf. 
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Tafel 1. Diploide Chromosomensatze bei Helictotrichon subg. Helictotrichon: H. sedenense subsp. sedenense (Ro 10545: A), H. 
setaceum subsp. setaceum (Ro 10631: B), H. convolution (Ro 7316: Cl-2, Ro 10697: C3-C6), H. sarracenorum (Ro 3266: D), H. 
desertorum (Ro 10641: E) und H. parlatorei (Ro 1 0647: F) nach in s/fu-Flybridisierung mit 5S rDNA (A1, B2, C3, FI), 45S rDNA (A2, 
B3,C4, F2), Satelliten-DNA CONI (A3, B4, C5, F3), Satelliten-DNA CON2 (A4, B5, C6, F4), differentieller Farbung mit Chromomycin 
(A5, B6, C7, F5) und DAPI (A6, B7, C8, F6) sowie Silberimpragnierung (A7, B1, Cl, D1, E) und Giemsa-C-Banderung (C2, D2). Die 
Pfeilkopfe verweisen auf die Satelliten mit 45S rDNA bzw. Chromomycin-positivem Fleterochromatin, die bei H. sedenense, H. seta¬ 
ceum und H. convolutum (A7, B1, Cl) allesamt Ag-NOR-positiv sind. Das B-Chromosom von H. sedenense besitzt einen Satelliten 
(hohle Pfeilkopfe in A2 und A5), der ebenfalls Ag-NOR-positiv ist (hohler Pfeilkopf in A7). Zentromerische Giemsa-C-Bander (Pfeile 
in C2 und D2) besitzen keine praferentielle Basenzusammensetzung. Messstrich = 10 m (A-F). 

Tafel 2. Polyploide Chromosomensatze bei Helictotrichon subg. Helictotrichon : 6x H. sempervirens (BGL: A), 13x H. filifolium subsp. 
filifolium (Ro 3026: B) und 12x H. cantabricum (Ro 10570: C) nach in s/fu-Flybridisierung mit 5S rDNA (A1, C2), 45S rDNA (A2, C3), 
Satelliten-DNA CON2 (A3, C4), Farbung mit DAPI (A4, C5), Giemsa-C-Banderung (B) und Silberimpragnierung (Cl). Pfeilkopfe in A2 
und C3 verweisen auf ausgedehnte 45S rDNA-Bander (NORs), die bei H. cantabricum Ag-NOR-positv sind (Cl). Die 5S rDNA (Pfeile 
in A1 und C2) befindet sich stets in Nicht-Satellitenchromosomen. Die Satelliten-DNA CON2 liegt an den Loci der 5S rDNA (hohle 
Pfeile in A3 und C4). Messstrich = 10 m (A-C). 

Tafel 3. Chromosomensatze von Helictotrichon jahandiezii (Ro 10297: A1-A4 und 10304: A5) und Avena macrostachya (CC 7068: B) 
nach in s/fu-Flybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1), 45S rDNA (A2, B2), differentieller Fluoreszenzfarbung mit Chromomycin (A3, B3) 
und DAPI (A4, B4) sowie Silberimpragnierung (A5, B5). Pfeilkopfe in A2 und B2 verweisen auf jeweils acht 45S rDNA-Bander 
(NORs), die allesamt Ag-NOR-positv sind (A5, B5). Interkalare Bander der 45S rDNA (hohle Pfeile in A2 und B2) sowie von Chromo- 
mycin-positiven Fleterochromatin (hohle Pfeile in A3) sind nicht Ag-NOR-positiv. Die 5S rDNA (Pfeile in A1 und B1) befindet sich stets 
in Nicht-Satellitenchromosomen. Messstrich = 10 m (A, B). 

Tafel 4. Diploide Chromosomensatze bei Helictotrichon subg. Pubavenastrum: H. pubescens (Ro 10206: A) und subg. Pratavena- 
strum: H. compressum (Ro 10707: B), H. aetolicum (Ro 7266: C), H. versicolor (Ro 10965: D), H. bromoides (Ro 11039: E), H. albi- 
nerve (Ro 3459: F) und H. marginatum (Ro 9421: G) nach in s/fu-Flybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1, Cl, El, FI, G1), 45S rDNA 
(A2, F2), Satelliten-DNA COM2 (B4, E4, F4), differentieller Farbung mit Chromomycin (B2, C2, E2, G2) und DAPI (A3, B3, C3, E3, 
F3, G3) sowie Silberimpragnierung (D, F5). Die Pfeilkopfe verweisen auf die Satelliten mit 45S rDNA, Chromomycin-positivem 
Fleterochromatin Oder Silberimpragnierung der jeweils vier (A-D) bzw. zwei (E-F) Satellitenchromosomen pro diploiden Satz. Das B- 
Chromosom von H. albinerve besitzt ebenfalls einen Satelliten mit 45S rDNA (hohler Pfeilkopf in F2). Loci der 5S rDNA in Satelliten¬ 
chromosomen werden durch Pfeile, in Nicht-Satellitenchromosomen durch hohle Pfeile markiert (A1, B1, Cl, El, FI, G1). Die 
Satelliten-DNA COM2 liegt subtelomerisch (B4, E4, F4) wobei dort bei H. compressum DAPI-positives Fleterochromatin auftritt (B3), 
dass bei H. bromoides und H. albinerve jedoch fehlt (E3, F3). Messstrich = 10 m (A-G). 

Tafel 5. Polyploide Chromosomensatze bei Helictotrichon subg. Pratavenastrum : 4x H. cincinnatum (Ro 6024: A), 8x H. gervaisii 
subsp. gervaisii (Ro 33418: B) und 6x H. gervaisii subsp. arundanum (Ro 1 0270: C) nach in s/fu-Flybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1, 
C2), Farbung mit Chromomycin (A2, B2) und DAPI (A3, B3, C3) sowie Giemsa-C-Banderung (B4) und Silberimpragnierung (A4, Cl). 
Pfeilkopfe in A2 und B2 verweisen auf Chromomycin-Bander, in A4 und Cl auf Silberimpragnierung von jeweils sechs Satelliten 
(NORs) in alien drei Taxa. Die B-Chromosomen von H. cincinnatum besitzen ebenfalls Chromomycin-Bander (hohle Pfeilkopfe in A2). 
5S rDNA-Loci in Satellitenchromosomen liegen entweder proximal zur NOR (hohle Pfeile in A1 und B1) Oder im Arm ohne NOR (Pfeile 
in A1 und B1). Breite subtelomerische DAPI-Bander (B3) entsprechen den Giemsa-C-Bandern (B4). Messstrich = 10 m (A-C). 
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Tafel 6. Polyploide Chromosomensatze bei Helictotrichon subg. Pratavenastrum : 6x H. hackelii (Ro 3521: A), 15x H. pruinosum (Ro 
10318: B), 10x H. agropyroides (Ro 1 0698: C) und 20x H. lusitanicum (Ro 3710: D) nach in s/fu-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1, 
Cl, D1), 45S rDNA (A2, C2), Satelliten-DNA COM2 (A3, C3), Farbung mit Chromomycin (B2, D2) und DAPI (A4, B3, C4, D3) sowie 
Giemsa-C-Banderung (A5). Pfeilkopfe in A2 und C2 (45S rDNA-Loci) sowie in B2 und D2 (Chromomycin-positives Heterochromatin) 
verweisen auf chromosomale Satellites Bei H. agropyroides (Cl) liegen 5S rDNA-Loci in Satellitenchromosomen proximal zur NOR 
(hohle Pfeile) und im Arm ohne Satellit (Pfeile). Breite subtelomerische DAPI-Bander in den Chromosomen von H. hackelii (A4) ent- 
sprechen den Giemsa-C-Bandern (A5). Chromomycin-Bander auBerhalb der NORs in H. lusitanicum sind durch hohle Pfeilkopfe in 
D2 markiert. Messstrich =10 m (A-D). 

Tafel 7. Chromosomensatze dreier Unterarten von Helictotrichon pratense ( H . subg. Pratavenastrum): 18x subsp. pratense (Ro 
10207: A), 15x subsp. ibericum (Ro 3814: B) und 18x subsp. amethysteum (Ro 3990: C) nach in s/fu-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, 
B1, Cl), 45S rDNA (A2, B2, C2) und Farbung mit DAPI (A3, B3, C3). Pfeilkopfe verweisen auf die 45S rDNA-Loci der jeweils 14 
Satellitenchromosomen (A2, B2, C2) in denen zumeist 5S rDNA-Loci im Arm ohne Satelliten vorkommen (Pfeile in A1, B1, Cl). Die 
zwei B-Chromosomen der subsp. ibericum besitzen keine 45S rDNA-Loci (hohle Pfeilkopfe in B2). Breite ausgedehnte DAPI-Bander 
der subspp. pratense und ibericum (A3, B3) kommen in der subsp. amethysteum (C3) nicht vor. Messstrich = 10 m (A-C). 

Tafel 8. Chromosomensatze von Arrhenatherum elatius (W 77: A), Pseudarrhenatherum longifolium (Ro 9322: B), Deschampsia 
cespitosa (Ro 10734: C), Festuca rubra (W 78: D), Elymus farctus (Ro 9387: E), Danthonia decumbens (Ro 10711: F) und Dantho- 
niastrum compactum (Ro 10724: G) nach in s/fu-Hybridisierung mit 5S rDNA (A1, B1, Cl, D1, El, FI), 45S rDNA (A2, B2, C2, D2, 
E2, F2, G1), Satelliten-DNA CON2 (D3), Farbung mit Chromomycin (A3, B3, D4, E3, G2) und DAPI (A4, B4, C3, D5, E4, F3, G3). 
Pfeilkopfe verweisen auf Satelliten (NORs) mit 45S rDNA (A2, B2, C2, D2, E2, F2, G1) bzw. Chromomycin-positivem Heterochromatin 
(A3, B3, D4, E3, G2). Die B-Chromosomen von P. longifolium besitzen ebenfalls einen Satelliten (hohle Pfeilkopfe in B2, B3). 5S 
rDNA-Loci liegen entweder in Satellitenchromosomen (Pfeile in A1, B1, El) Oder in Nicht-Satellitenchromosomen (hohie Pfeile in A1, 
B1, Cl, D1, El, FI). Bei F. rubra kommt die Satelliten-DNA CON2 subtelomerisch Oder im Bereich der 5S rDNA-Loci (Pfeile in D3) 
vor. Im Satz von D. cespitosa (C3) und E. farctus (E4) liegen DAPI-Bander subtelomerisch und interkalar. Subtelomerische DAPI- 
Bander von E. farctus sind zugleich Chromomycin-positiv (E3, E4). Messstrich = 10 m (A-G). 
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The Limoniinae (Diptera: Tipulidae) of 
Australia. Part VI, VII and VIII. 144 pp. 

20,35 Euro 

40,70 Euro 

45/1996 

H. Heltmann & 

F. Speta 

Beitrage zur naturwissenschaftlichen 
Erforschung Siebenburgens. 386 pp. 

24,71 Euro 

49,42 Euro 

46/1996 

L. RAkosy 

Die Noctuiden Rumaniens (Lepidoptera 
Noctuidae). 648 pp. 

34,88 Euro 

50,87 Euro 

47/1996 

Div. Autoren 

Frosche, Kroten, Unken - Aus der Welt 
der Amphibien. 271 pp. 

21,08 Euro 

21,08 Euro 

48/1997 

C.Frank 

Die Molluskenfauna der Insel Rhodos, 

2. Teil. 179 pp. 

21,80 Euro 

43,60 Euro 
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V./Jahr 

Autor 

Titel 

Abo 

Einzel 

49/1997 

L. Kutschera, 

M. SOBOTIK & 

E. Lichtenegger 

Bewurzelung von Pflanzen in 
verschiedenen Lebensraumen. 331 pp. 

32,70 Euro 

65,41 Euro 

50/1997 

Div. Autoren 

Wurzeln - Einblicke in verborgene 
Welten. 391 pp. 

32,70 Euro 

32,70 Euro 

51/1997 

Div. Autoren 

Populationsbiologie von Amphibien. 

270 pp. 

8,17 Euro 

36,34 Euro 

52/1998 

Div. Autoren 

Donaufische - Bioindikatoren fur 
vernetzte Lebensraume. 185 pp. 

13,08 Euro 

13,08 Euro 

53/1998 

H. Akhani 

Plant biodiversity of Golestan National 
Park, Iran. 411 pp. 

28,34 Euro 

56,68 Euro 

54/1998 

F. SORGER 

Einige Endemiten aus der turkischen 
Pflanzenwelt im Bild. 110 pp. 

18,17 Euro 

36,34 Euro 

55/1998 

Div. Autoren 

Gedenkband Ernst Rudolf Reichl. 

720 pp. 

34,88 Euro 

69,77 Euro 

56/1998 

Div. Autoren 

Weltratsel und Lebenswunder— Ernst 
Haeckel - Werk, Wirkung u. Folgen. 

506 pp. 

28,34 Euro 

28,34 Euro 

57/1998 

F. Essl 

Vegetation, Vegetationsgeschichte und 
Landschaftswandel der Talweitung 
Jaidhaus bei Molln/Oberosterreich. 

265 pp. 

21,08 Euro 

42,15 Euro 

58/1998 

Div. Autoren 

FluUkrebse. 284 pp. 

27,62 Euro 

27,62 Euro 

59/1999 

T. Englisch 

Multivariate Analysen zur Synsystematik 
und Standortsokologie der 
Schneebodenvegetation (Arabidetalia 
caeruleae) in den Nordlichen Kalkalpen. 

211 pp. + Tabellen unpaginiert. 

21,08 Euro 

42,15 Euro 

60/1999 

Div. Autoren 

Kamelhalse, Schlammfliegen und 
Ameisenlowen. 244 pp. 

29,07 Euro 

29,07 Euro 

61/1999 

G. M. 

SCHNEEWEISS & 

P. 

SCHONSWETTER 

Feinverbreitung, Okologie und 
Gesellschaftsanschluli reliktischer 
Gefallpflanzen der Niederen Tauern 
ostlich des Solkpasses (Steiermark, 
Osterreich). 242 pp. 

21,08 Euro 

42,15 Euro 

62/1999 

Flelmut 

Steiner 

Der Mausebussard (Buteo buteo ) als 
Indikator fur Struktur und Bodennutzung 
des landlichen Raumes: Produktivitat im 
heterogenen Habitat, EinflufJvon 
Nahrung und Witterung und Vergleiche 
zum Habicht (Accipiter gentilis). 74 pp. 

10,90 Euro 

21,08 Euro 

63/1999 

Div. Autoren 

Murmeltiere. 206 pp. 

21,80 Euro 

21,80 Euro 

64/1999 

D. Ratter & 

L. Schratt- 
Ehrendorfer 

Geobotanik und Okologie der 
Donauwasser bei Wien (Wasser- und 
Verlandungsvegetation). 206 pp. + Anh. 

21,80 Euro 

43,60 Euro 

65/1999 

W. VOTH 

Lebensgeschichte und Bestauber der 
Orchideen am Beispiel von 
Niederosterreich. 257 pp. 

29,07 Euro 

58,14 Euro 

66/1999 

J. Dragesco 

Revision des Geleiides (Ciliophora, 
Karyorelictea). 91 pp. 

10,90 Euro 

21,80 Euro 

67/1999 

J. Neumayer & 
H. F. Paulus 

Okologie alpiner Hummelgemeinschaften: 
Blutenbesuch, Ressourcenaufteilung und 
Energiehaushalt. Untersuchungen in den 
Ostalpen Osterreichs. 246 pp + 85. 

32,70 Euro 

65,41 Euro 

68/2000 

F. Sorger 

Pflanzen einiger Salzsteppen derTurkei 
im Bild. 160 pp. 

24,71 Euro 

49,42 Euro 

69/2000 

Div. Autoren 

Die europaische Sumpfschildkrote. 

248 pp. 

25,44 Euro 

25,44 Euro 
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